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Vorwort 


Die Morphologie ist urspriinglich eine rein beschreibende 
Wissenschaft, und in der Biologie hat sie diesen Charakter bis 
heute weitgehend bewahrt. Kine Erklarung der mannigfaltigen 
Formen der Lebewesen kann nicht nach kausalen, sondern 
héchstens nach finalen Gesichtspunkten erfolgen, unter der Vor- 
aussetzung, daB die Entwicklung im Hinblick auf bestimmte 
Lebensaufgaben so oder so verlaufe. Auf eine solche Natur- 
betrachtung darf sich die exakte Wissenschaft jedoch nicht ein- 
lassen, denn sie ist definitionsgema8 auf die kausale Naturerfor- 
schung beschrankt.. Der Biomorphologe sieht sich daher gezwungen, 
den vorliegenden Formenreichtum, soweit er nicht experimentellen 
Untersuchungsmethoden zugianglich ist, als etwas Gegebenes hinzu- 
nehmen, das er historisch nach Entwicklungsreihen einzuordnen 
sucht, und so die Beziehungen zwischen Gestaltung und Lebens- 
weise als Folge von bestimmten Entwicklungstendenzen deutet. 

Im Gegensatz zu dieser Sachlage in der Biologie ist die 
Morphologie in der Mineralogie zu einer exakten Wissenschaft 
geworden. Ausgehend von den Voraussetzungen gesetzmaBiger 
Punktverteilung und liickenloser Raumerfillung kann der Kristal- 
lograph beweisen, was fiir morphologische Systeme méglich sind 
und ableiten, wieviele Kristallgittertypen es tberhaupt gibt, die 
alle mit Hilfe der Réntgenmethode erschlieBbar sind. Ja, falls 
der Gitterbau bekannt ist, kann er sogar voraussagen, ob ein 
kubisches Mineral als Wiirfel oder als Oktaeder kristallisiert, 
welche Kristallflachen wahrend des Wachstums die haufigsten 
sind, welche schnell oder langsam wachsen, welche verschwinden 
miissen, — kurz, die Kristallographie ist der kausalen Betrach- 
tungsweise zuganglich geworden. 
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Hiermit ist aber die Wissenschaft der Morphologie in zwei 
wesensfremde Teilgebiete auseinander gefallen: in eine historisch 
beschreibende Gestaltlehre der Biologie (der sich allerdings die 
experimentelle Morphologie entzogen hat), und eine kausale, 
deduktive Formenlehre der Kristallwelt. Der Grund dieser Spal- 
tung riihrt daher, da8 die Mineralogie ihre morphologischen Be- 
trachtungen in ein Reich viel kleinerer GréB8enordnung 
vorgetragen hat, wahrend der Biologe nach wie vor nur Formen 
in Betracht zieht, die im Mikroskope sichtbar oder bestenfalls im 
Ultramikroskop noch nachweisbar sind. Man sollte daher trachten, 
die Lehre von der Gestaltung auch in der Biologie auf kleinere, 
der Wissenschaft zugangliche Gegebenheiten aufzubauen und von 
den Formen der Molekiile auszugehen. Fiir das Verstaéndnis des 
biologischen Formenreichtums kénnen dadurch zwar vorerst noch 
keine neuen Gesichtspunkte gewonnen werden. Doch 1aBt sich 
die submikroskopische Struktur des Protoplasmas und 
seiner Derivate, von denen vor allem die Faserbildungen 
_ eine wichtige theoretische und technische Rolle spielen, kausal 
erschlieBen. Zur Zeit liegen in dieser Hinsicht freilich erst eine 
Anzahl aussichtsreicher Anfange vor. Doch wird sich die Zyto- 
morphologie in den nachsten Jahren zweifellos stark in dieser 
Richtung entwickeln. 

Im vorliegenden Buche soll daher versucht werden, dem 
Biologen das notwendige Riistzeug zur Beurteilung von morpholo- 
gischen Fragen im submikroskopischen Gebiete an die Hand 
zu geben. Es stellt somit weniger eine referierende Monographie 
liber ein intensiv bearbeitetes Gebiet im tiblichen Sinne dar, sondern 
eher ein Programm fiir die Erforschung biologischer Gelstruk- 
turen. Zu diesem Zwecke werden die neueren molekular-morpho- 
logischen Erkenntnisse und die Ergebnisse der verschiedenen 
physikalisch-chemischen Untersuchungsmethoden kurz besprochen, 
die erlauben, auf indirektem Wege etwas von der unsichtbaren 
Gestaltung des Protoplasmas zu erfahren. Dabei erlaubt der 
beschrinkte zur Verfiigung stehende Raum allerdings nicht, die 
einzelnen Methoden eingehend zu erlautern. Vielmehr ist eine 
Ubersicht angestrebt worden, die dem Zellforscher erlaunben mége, 
die vorhandenen Moglichkeiten selbstandig einzuschaétzen und 
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deren Grundprinzip soweit zu verstehen, um sich im gegebenen 
Falle mit einem richtig gestellten Probleme an. Spezialisten 
wenden zu kénnen. Aus dem gleichen Grunde ist es leider nicht 
méglich, die Spezialliteratur der verschiedenen Forschungs- 
richtungen ausgiebig zu zitieren. Ich habe mich darauf beschranken 
missen, vorwiegend zusammenfassende, allgemeinverstandliche 
Werke und Artikel zu erwaihnen, mit deren Hilfe eine weitere 
Vertiefung in die Originalliteratur der verschiedenen Gebiete 
mdglich ist. Sehr wichtig scheint mir eine Klarstellung der Termi- 
nologie, soweit sie in der Biologie nicht genau mit derjenigen der 
physikalischen Chemie iibereinstimmt. Viel Sorgfalt ist daher 
auf eine anschauliche Definition der verschiedenen Begriffe ver- 
wendet worden. 

Fiir ein Morphologiebuch spielt die Bebilderung eine Haupt- 
rolle; dem Verlage méchte ich deshalb fiir die reichliche Aus- 
stattung des Textes mit Abbildungen und schematischen Dar- 
stellungen danken. Die Abbildungen beziehen sich auf drei sehr 
verschiedene GréBenordnungen: 1. Ubersichtsskizzen der mi- 
kroskopischen Strukturen, 2. Schemata der submikrosko- 
pischen Micellarstrukturen und 3. Konstitutionsformeln der 
amikroskopischen Molekularstruktur. Die Struktur- 
formeln der organischen Chemie stellen bei richtiger Schreibweise 
nicht nur Symbole, sondern getreue Projektionen der réumlichen 
Molekiilgestalt vor, so daB sie in dieser Abhandlung mit zu den 
Abbildungen gerechnet werden. Die entworfenen Schemata 
der submikroskopischen Struktur von Protoplasma-Be- 

standteilen und -Derivaten sollen die herrschende Liicke unserer 
morphologischen Kenntnisse zwischen mikroskopischer und. mole- 
kularer Gestaltung ausfiillen. Sie sind bildliche Darstellungen 
unserer gegenwartigen Kenntnisse tiber chemische Zusammen- 
setzung, Optik, Réntgenoptik, Durchdringbarkeit, Elastizitat, 
Plastizitat und anderer Higenschaften der betreffenden Gele. 
Falls kein anderer Autor vermerkt ist, geben sie die persdnliche 
Auffassung des Verfassers wieder. Sie diirfen jedoch nicht als 
endgiiltige Modelle des submikroskopischen Aufbaues betrachtet 
werden, da dieser erst nach und nach, durch Heranziehung immer 
weiterer indirekter Methoden einwandfrei erschlossen werden 


xX Vorwort 


kann. Die Veréffentlichung solcher Schemata birgt daher die 
Gefahr in sich, daB sie spater als unfenau oder unzulanglich einer 
schonungslosen Kritik anheimfallen. Trotzdem habe ich versucht, 
die Ergebnisse der verschiedenen physikalisch-chemischen Unter- 
suchungsmethoden so widerspruchslos wie méglich schematisch 
zur Wiedergabe zu bringen, immer im Bewubtsein, daB solche 
Skizzen noch sehr weit von der Wirklichkeit entfernt sind, und 
einer bestaindigen Verbesserung durch die fortschreitende For- 
schung bedtirfen. In diesem Sinne méchte ich sie als Vorlaufer 
einer zytologischen Kausalmorphologie, die geeignet erscheint, 
einen unmittelbaren Anschlu8 an die Biochmie und die Zell- 
physiologie zu bieten, den Fachgenossen als Diskussionsbasis fiir 
die weitere Ergrindung des submikroskopischen Gebietes unter- 
breiten. 


Zurich, Ostern 1938 A. FREY-WYSSLING 


Pflanzenphysiologisches Institut der 
Eidgendssischen Technischen Hochschule 
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Einleitung 
Das Reich der Morphologie 


DaB ich erkenne, was die Welt 
Im Innersten zusammenhalt. 
Goethes Faust 


Die morphologischen Wissenschaften der Biologie sind die 
Organlehre (Anatomie der Mediziner, Organographie nach 
GOEBEL), die Gewebelehre (Histologie) und die Zellenlehre 
(Zytologie). Sie bilden zusammen ein hierarchisches System, 
indem jedes dieser Wissensgebiete in der aufgefiihrten Reihenfolge 
kleinere Einheiten beschreibt. Die einander untergeordneten 
Bereiche sind durch die Definition der Begriffe Organ, Gewebe 
und Zelle gegeben. Man kann sie jedoch auch durch die Hilfs- 
mittel charakterisieren, die verwendet werden, um die verschie- 
denen Einheiten sichtbar zu machen, denn jede der erwahnten 
Wissenschaften bedient sich anderer Beobachtungsinstrumente. 
Der Organ6graph beobachtet mit unbewaffnetem Auge oder mit 
der Lupe, der Histologe mit dem gewohnlichen Mikroskop und 
der Zytologe mit dem verfeinerten Immersions- oder gar mit 
dem Ultraviolettmikroskop. Dementsprechend ist im allgemeinen 
der Untersuchungsbereich der Organlehre nach unten durch das 
Auflésungsvermégen des Auges begrenzt, und derjenige der Zyto- 
logie durch das Auflésungsvermégen des Mikroskops (Abb. 1). 
Alles was mit Hilfe dieser Beobachtungsmittel beschrieben 
werden kann, gilt in der Biologie als Morphologie. 

Die Hierarchie der Gestaltungslehre geht jedoch jenseits des 
mikroskopischen Auflésungsvermégens weiter. Dafiir zeugt der 
hartnackige, ich méchte fast sagen heroische Kampf, mit dem das 
Auflésungsvermégen des Mikroskops nach unten verschoben 
worden ist (ABBE; KOHLER). Abb. 1 zeigt, wie durch theoretische 
und technische Vervollkommnung der Optik das mikroskopische 
Gebiet schrittweise ausgedehnt wurde, bis bei etwa 0,1 w, die durch 
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die Wellenlinge des Ultraviolettlichtes gegebene, absolute Grenze 
der objekttreuen Abbildung erreicht war. Bei dieser Grenze blieb 
die biologische Morphologie bis vor kurzem resigniert stehen. 
GroB ist unsere Bewunderung fiir die vielen Zytologen, die mit 
unsiglicher Hingabe und ohne Riicksicht auf ihr Augenlicht in 
den auBersten Auflésungsgebieten des Immersionsmikroskopes 
gearbeitet und nach immer noch feineren Strukturen gefahndet 
haben. Wenn man jedoch ibre Miihen und die Aussichtslosigkeit 
ihres Unterfangens bedenkt, da die wirkliche Mikrostruktur des 
Protoplasmas auf mikroskopischem Wege nicht einwandfrei er- 
schlossen werden kann, so ist es merkwiirdig, wie wenige Biologen 
aus der Theorie tiber die Grenze der mikroskopischen Abbildbar- 
keit die Konsequenz gezogen und sich indirekten Untersuchungs- 
methoden zugewendet haben. 

Die Auflésungsgrenze des Mikroskopes ist wie die Kiiste des 
Ozeans. Auf dem Lande kann der Geomorphologe alle Einzel- 
heiten der Gestaltung leicht erkennen, er kann sie messen und 
photographisch festlegen. Will er aber die Morphologie des 
Meeresgrundes erforschen, niitzt es ihm nichts, wenn er noch so 
sehr die Strandlinie absucht und durch die Gewasser auf den 
Grund zu schauen trachtet. Er darf sich nicht krampfhaft an 
die Uferfelsen klammern, sondern er muB sich frei vom Lande 
machen! Er mu8 ,,sschwimmen‘ und von der Wasseroberfliche 
aus die Bodengestalt auf indirektem Wege mit dem Lot erforschen. 
Jede Lotung liefert ihm einen Punkt, und wenn das erarbeitete 
Punktnetz dicht genug ist, kann durch Interpolation das Relief 
der Bodengestaltung konstruiert werden. 

Genau so verhalt es sich mit dem jenseits der mikroskopischen 
Grenze liegenden, submikroskopischen Gebiet. Nur durch 
Lotungen, das hei8t durch indirekte Methoden, kann man Gesichts- 
punkte tibet die submikroskopische Morphologie erhalten und 
durch Kombination der verschiedenen Untersuchungsweisen die 
unsichtbare Gestaltung erschlieBen. 

NAGELI hat diesen Weg wohl zuerst bewuBt beschritten, indem 
er aus der Quellungsanisotropie, sowie der Doppelbrechung der 
Starkek6rner und der pflanzlichen Zellwande seine Micellartheorie 
ableitete. Ihm folgte AmBronn, der bei vielen biologisch wichtigen 
Kolloiden (Gelatine, Zellulose) die sogenannte Stiibchendoppel- 
brechung, eine neue Art optischer Anisotropie, entdeckt und so 
den Grundstein zu der modernen Erforschung der submikro- 
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.skopischen Morphologie der Gele gelegt hat. Es ist bezeichnend 
fiir das fehlende Interesse jener Jahre gegeniiber diesem Zweig 
der Gestaltlehre, daB die Untersuchungen AmBRonns erst kurz: 
vor seinem 1927 erfolgten Tode in der Biologie bekannter ge- 
worden sind. 

Hieran war wohl der folgende Umstand schuld. Die Kolloid- 
chemie hatte sich zur allgemeinen Dispersionslehre entwickelt. 
Das Ultramikroskop (StepEenTopr und ZsiGMoNDyY) war er- 
funden worden und erlaubte plotzlich, die submikroskopische 
Morphologie der Sole auszubauen. Mit Begeisterung bemachtigte 
sich die Biologie der neuen Untersuchungsmethode, aber enttaéuscht 
muBte man feststellen, da fast alle wichtigen biologischen Ob- 
jekte: Zytoplasma, Zellkern, Plastiden, Zellwande usw. ,,optisch 
leer‘ sind. Heute wissen wir, dai nicht nur die dichte Packung 
oder die Hydrophilie der hypothetischen Teilchen hieran schuld 
ist, sondern vor allem der Umstand, da anisodiametrische Bau- 
elemente vorliegen, von denen nur eine Dimension amikroskopisch 
zu sein braucht, um sich der ultramikroskopischen Sichtbarkeit 
zu entziehen, selbst wenn solche Fadenbausteine miteinander 
zu lockeren Maschwerken von submikroskopischem oder gar 
mikroskopischem Ausmaf} verwachsen sind. Dies weist darauf 
hin, da die biologischen Gele gar keine Dispersionen im Sinne 
der klassischen Kolloidchemie vorstellen (s. Tab. 11). Aus dem 
Versagen des Ultramikroskops schlof man jedoch, diesen Ob- 
jekten kénne keine submikroskopische Struktur zukommen. 

Seither hat sich das Blatt gewendet. Kine andere morpholo- 
gische Wissenschaft, die Strukturchemie, hat gewaltige Fort- 
schritte gemacht. Zu den friiheren Daten der Stereochemie hat 
die Réntgenometrie genaue Angaben tiber die gegenseitige Lage 
und die Abstinde der Atome und Atomgruppen in den organischen 
Molekiilen geliefert. Von vielen Verbindungen kennt man heute 
nicht nur die Strukturformel, sondern auch den gesamten morpho- 
logischen Aufbau mit einer erstaunlichen Genauigkeit. Und den 
gleichen Dienst, den die Réntgenstrahlen fiir die Vermessung der 
Atomabstinde im Molekiilbau geleistet haben, liefern neuerdings 
die viel kurzwelligeren Elektronenstrahlen fiir die Erforschung 
des Atombaus, so da man bereits von einer Morphologie der 
Atome sprechen kann. 

Angesichts dieser Tatsache klafft eine Liicke in der Hier- 
archie der Morphologie zwischen dem Gebiete der molekularen 
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und der zytologischen Gréfenordnung, die es zu iiberbriicken 
gilt. Von unten her ist denn auch als neuer Zweig der Struktur- 
chemie die Konstitutionsaufklarung der Hochpolymeren be- 
reits in das submikroskopische Gebiet vorgestoBen. Sie zeigt, 
wie bei den Polysacchariden und Polypeptiden bis iiber tausend 
gleichartige Grundbausteine zu riesigen Kettenmolekiilen ver- 
einigt sein kénnen, die mitunter selbst mikroskopische Langen 
erreichen. STAUDINGER, dem wir diese Erkenntnis verdanken, be- 
zeichnet diese neue Art der Konstitutionslehre als Makrochemie. 
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Abb. 1. Bereiche der morphologischen Wissenschaften. 


“Man kénnte nun denken, da8 hierdurch der Anschlu8 der 
zytologischen Morphologie an die Morphologie der Molekiile 
direkt gegeben und infolgedessen eine besondere Gestaltlehre 
des submikroskopischen Gebietes hinfillig sei. Dies ist jedoch 
keineswegs der Fall, denn die hochpolymeren Ketten kénnen sich 
zu mehr oder weniger gittermaiBigen Gebieten zusammenlagern, 
die ihrerseits zu porésen, von zahllosen verschieden groBen Ka- 
pillarraumen durchwobenen Gebilden verwachsen, oder aber sie 
bilden lose Maschwerke von ganz verschiedenem Ordnungsgrade. 
AuBer den Ketten kénnen auch flichenhafte Hochpolymere auf- 
treten, so daf sich eine groBe Anzahl von Anordnungsméglich- 
keiten der submikroskopischen Bausteine ergibt. Es bestehen 
deshalb neben den Konstitutionsfragen der Makrochemie morpho- 
logische Probleme besonderer Art, deren Beschreibung am besten 
als Feinbaulehre gekennzeichnet wird. Fiir die Biologie ist diese 
Bezeichnung synonym mit Micellarlehre (Frey 1928a), wobei 
allerdings die neue Umschreibung auf S. 87 zu beriicksichtigen ist. 
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In Abb. 1 ist der morphologische Bereich der Feinbaulehre 
nach unten willkirlich durch die Sichtbarmachungsgrenze der 
Kleinsten Goldteilchen im Ultramikroskop begrenzt. Es soll 
hiermit angedeutet werden, dai der GréSenordnungsbereich 
unseres Untersuchungsgebietes mit dem der klassischen Kolloid- 
chemie zusammenfallt; im Gegensatz zur Dispersionslehre be- 
ziehen sich die kolloiden Abmessungen jedoch nicht auf die drei 
Raumesrichtungen von isolierten Teilchen, sondern nur auf zwei 
Dimensionen bei stabchenformigen, oder gar nur auf eine bei 
plattchenformigen submikroskopischen Bausteinen, die mitein- 
ander zu komplizierten Systemen verwachsen sein kénnen. 


Tabelle 1. Das Reich der Morphologie 


: Unter- * 
Morphologische Hierarchie | suchungs- .MaBstabe GréBen- 
mittel ordnung 
Organlehre - Organo- Auge, Lupe Millimeterma8B >0,1 mm 
graphie 
Gewebelehre Histologie Mikroskop Mikrometer Se 
Immersions- : 
Zellenlehre _Zytologie mikroskop Wellenlange des Siiiy 
Ultraviolett- Lichtes 
mikroskop 
Feinbau- Micellar- /|Polarisations-| Bruchteile der Wellen-| <0,1 u 
lehre lehre mikroskop | langen des Lichtes 
(Gangunterschiede) 
Molekilbau- Struktur- Réntgen- Wellenlangen der |>1 A 
lehre chemie strahlen Réntgenstrahlen 
Atombau- Elektronen- | Elektronen- | Wellenlangen der’ | <1 A 
lehre theorie strahlen Elektronenstrahlen 


Nach Tabelle 1 schiebt sich die Feinbaulehre als Bindeglied 
zwischen unsere heutigen Kenntnisse der zytologischen und der 
molekularen Morphologie. Wir miissen daher trachten, von diesen 
zwei bekannten Seiten aus ins Micellarreich einzudringen. Vom 
sichtbaren Gebiete her soll uns die Phasenlehre und vom 
amikroskopischen, molekularen Reiche aus die Strukturlehre 
hierzu behilflich sein. Phasen- und Strukturlehre sind morpho- 
logische Wissensgebiete, die auBerhalb der in Tabelle 1 gegebenen 
Hierarchie stehen. Phasen kénnen, wenigstens nach oben, be- 
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liebige Dimensionen annehmen; nach unten besteht alerdsare 
eine Grenze, die eingehend diskutiert werden soll. Und auch der 
regelmaBigen Anordnung von Atomen und Molekiilen in Ketten- 
und Kristallgittern ist theoretisch keine obere Grenze gesetzt. 
So kénnen wir diese abstrakten, von GréBenordnungen weniger 
abhangigen Wissenschaften gebrauchen, um uns in die Feinbau- 
lehre einfiihren zu lassen. 

Die Morphologie ist kein Endziel der Naturwissenschaft. 
Aber sie bildet eine ihrer wichtigsten Grundlagen. Kein physi- 
kalisches Problem kann in Angriff gnommen werden, ohne vorher 
die gegenseitige Lage der verschiedenen Punkte des zu unter- 
suchenden Systems raumlich genau zu definieren. Erst dann 
kann man die Zeit einfiihren und von der statischen zur dyna- 
mischen Betrachtungsweise iibergehen. Gerade so ist es in der 
Biologie. Die Physiologie!) hat als Untersucherin zeitge- 
bundener Veranderungen eine vollstandige Kenntnis der Morpho- 
logie zur notwendigen Voraussetzung. Nur wenn die raumliche 
Lage der verschiedenen Organe und Gewebe genau umschrieben 
ist, kann man ihre gegenseitigen Beziehungen in Funktion der 
Zeit studieren. Daher der riesige Aufschwung, den die mensch- 
liche Physiologie im Anschlu8 an die Entwicklung der Anatomie 
und Histologie genommen hat. 

Machen wir nun den Sprung vom Gesamtorganismus zum 
Klementarorganismus, der Zelle, so miissen wir ahnliche Verhalt- 


1) Die Physiologie ist die Lehre des Lebensgeschehens oder der 
Lebensvorgiinge. Beide Ausdriicke verraten deutlich die Einbeziehung 
der Zeit, also den dynamischen Charakter der Physiologie. Biomorpho- 
logie und Biochemie sind dagegen von der Zeit unabhingige Wissen- 
schaften, von denen die eine die riumlichen und die andere die stofflichen 
Verhaltnisse der Organismen beschreibt. Erst wenn der Faktor Zeit dazu 
tritt, wird die Morphologie zur Entwicklungsphysiologie und die 
Biochemie zur Stoffwechselphysiologie, deren Kombination dann die 
allgemeine Physiologie ergibt, welche alle unseren Untersuchungsmitteln 
zuginglichen verinderlichen GréBen: Raum, Stoff und Zeit beriicksichtigt. 
Angesichts dieser Tatsache ist es nicht leicht verstandlich, warum heute 
in der Biologie beschreibenden Wissenszweigen so gerne das Attribut 
,dynamisch* beigefiigt wird. Geradezu sinnstérend scheint mir eine Kombi- 
nation wie ,,dynamische Morphologie“, denn definitionsgema8 kann Morpho- 
logie nach wie vor nur gegebene raumliche Beziehungen beschreiben oder 
erklaren, und wenn man dazu iibergeht, riumliche Verinderungen zu unter- 
suchen, begibt man sich eben auf das Gebiet der Physiologie. 
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nisse erwarten. Wenn wir daher mit Erfolg Zellphysiologie 
treiben wollen, miissen wir deren Morphologie so eingehend wie 
diejenige des ganzen Organismus kennen. Wohl ist die Zell- 
,,Organographie“ einigermafen bekannt, indem die Zytologie, 
namentlich bei den Einzellern, eine groBe Anzahl von ,,Orga- 
nellen“‘ beschrieben hat; aber die ,,Histologie‘‘ der Zelle, d. h. 
die Feinbau- oder Micellarlehre ist so gut wie Neuland. GroB 
sind die Schwierigkeiten der Forschung auf diesem Gebiete, und 
man wei zur Zeit noch nicht, wie weit man tiberhaupt kommen 
kann; doch wird jede Errungenschaft in dieser Richtung nicht 
nur die Archive der beschreibenden Naturwissenschaften mehren, 
sondern auch der Physiologie, und letzten Endes unserem Er- 
kenntnisdrange zugute kommen. 


]. Grundlagen 
der submikroskopischen Morphologie 


1. Phasenlehre 
a) Der Begriff der Homogenitat 


Le cytoplasme proprement dit se présente sur le vivant 
comme une substance colloidale homogéne, translucide, 
optiquement vide a lultramicroscope .........-.- ad 
Guilliermond, Mangenot et Plantefol (1933, S. 386) 

See pe cee MA) based on the assumption that the material 
is homogeneous, which is never true of protoplasm.“ 
Seifriz (1936, S. 216). 


Homogen heiBt etymologisch ,,gleich entstanden“, von 
gleicher Herkunft, im Gegensatz zu heterogen, verschiedenen 
Ursprungs. Bei der Anwendung dieser Begriffe in den Natur- 
wissenschaften ist jedoch das historische Moment der Herkunft 
ganz in den Hintergrund getreten, und man braucht sie ausschlieB- 
lich im Sinne einer Zustandsbeschreibung fiir den inneren Aufbau 
eines Objekts. Homogen bedeutet daher innerlich gleichgestaltet, 
gleichgebaut. Dies setzt fiir das gesamte Objekt eine gleichartige 


Anordnung der Bausteine, aus denen es zusammengesetzt ist, . 


voraus. 

Physikalisch-chemische Homogenitit. Es gibt ganz ver- 
schiedene Arten der homogenen Verteilung von Bauelementen. Sie 
konnen wie die Molekiile einer Fliissigkeit oder wie die Sandkérner 
einer Diine regellos angeordnet sein (Abb. 2). Die Abstande der 
Teilchen sind dann nicht alle identisch; aber der Durchschnitt 
von zahlreichen Abstinden lings einer Geraden durch den Teilchen- 
haufen wird sich konstant erweisen, und gleiche Bezirke, die man 
herausgreift, werden im Mittel gleichviele Teilchen enthalten. 
Man nennt eine solche Anordnung statistisch homogen, im 
Gegensatz zu der Verteilung der Atome in einem Kristall oder der 
Backsteine in einer Mauer, die eine homogene Gitteranordnung 
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_aufweisen, weil alle Absténde in einer bestimmten Richtung 


identisch sind. Wichtig ist die Angabe der Untersuchungsrichtung 
der Verteilung, denn diese braucht nicht nach allen Richtungen 
gleichartig zu sein (Abb. 3 u. 4). Wenn man aus Abb. 4 gleich- 
groBe Kreise herausschneidet und sie miteinander vergleicht, 
werden sie wie in Abb. 2 u. 3 gleichviele Teilchen enthalten. Aber 
sie werden sich nicht nach allen Richtungen gleich verhalten. 
Dies ist am besten zu ersehen, wenn man in Abb. 4 statt Kreise 
kongruente, lange Rechtecke herausgreift. Jetzt werden die 
beiden Bezirke, wenn man sie parallel nebeneinanderlegt, un- 
gleich beschaffen sein, da die Teilchen bei einem Rechteck parallel, 
beim anderen dagegen senkrecht zu dessen Langsachse dichter 
gepackt sind. Die Definition der Homogenitét muB daher die 
Orientierung der Bezirke, die miteinander verglichen werden, 
beriicksichtigen. Besonders deutlich erweist sich die Notwendig- 
keit, die Richtung in Betracht zu ziehen, wenn man polare Teilchen, 
wie sie z. B. die Wassermolekiile vorstellen, in homogener Ver- 
teilung anordnet. Abb. 5 zeigt solche Teilchen bei statistisch 
homogener Anordnung und Abb. 6 in einem Gitter mit nach drei 
Richtungen identischen Gitterkonstanten. Sind jedoch die Gitter- 
konstanten parallel und senkrecht zur Anordnung verschieden, 
ergeben sich beispielsweise Gitter wie in Abb. 7 oder 8, aus denen 
die Ungleichwertigkeit der Richtungen deutlich abgelesen werden 
kann. In Abb. 7 sind bei aller Ungleichartigkeit der verschiedenen 
Achsen, die man durch das Schema legt, stets Richtung und Gegen- 


richtung gleichwertig. In Abb. 8 ist diese jedoch nicht mehr der 


Fall. Richtung und Gegenrichtung sind hier stets verschieden, 
wie am deutlichsten aus der Betrachtung der Orientierungsachse 
hervorgeht. Ein solches Gitter wird als hemimorph bezeichnet. 

Aus den in den Abb. 2—8 skizzierten Verteilungen ergibt sich 
fiir den Begriff der Homogenitat folgende Definition: Ein Objekt 
ist homogen, wenn gleiche und gleichgerichtete Teil- 
stiicke, diewillkirlich aus ihnen herausgegriffen werden, 
denselben inneren Aufbau aufweisen. Daraus folgt dann, 
da8 die miteinander verglichenen Teile auch alle genau dieselben 
physikalischen und chemischen Higenschaften besitzen. 

Wenn in einem homogenen Gitter, z. B. dem Stabgitter in 
Abb. 9, ein Stab fehlt, oder ein gréBerer eingeschaltet ist wie bei 
einem MaBfstab, entsteht eine Inhomogenitat. Wenn sich die 
Stiibe dagegen tiberhaupt nicht regelmaBig wiederholen, handelt 
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Abb. 2—6. Homogene Verteilungen. 


Abb. 2. Statistisch homogene Abb. 3. _ Homogene, isotrope 
Punktanordnung. Gitteranordnung. 
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Abb. 5. Statistisch homogene An- 


Abb. 6. Homogene Gitteranord- 
ordnung polarer Teilchen. 


nung polarer Teilchen. 


1. Phasenlehre 11 


es sich um ein heterogenes Gitter. Das gilt auch fiir den Fall, 
daB die Stabe nach irgendeiner nichtproportionalen. Gesetz- 
maBigkeit angeordnet sind, wie z. B. die logarithmische Einteilung 


Abb. 7 u. 8. Gitter von polaren Teilchen. 


Abb. 7. Nichtpolare Anordnung. Abb. 8. Polare (hemimorphe) 
Anordnung. 

auf einem Rechenschieber. Wie Abb. 10 zeigt, sind gleiche Teile, 

die aus diesem Gitter herausgegriffen werden, nicht mehr identisch ; 

der eine enthalt mehr, der andere dagegen weniger Stabe. 

Ahnliche gesetzmaBige Verteilungen, die als heterogen bezeichnet 


UE 


Abb. 9. Homogenes Stabgitter. Abb. 10. Heterogenes (logarith- 
misches) Stabgitter. 


werden miissen, kommen bei jedem Konzentrationsgefalle vor, 
wie dies in Abb. 11 dargestellt ist. Im allgemeinen lat die hete- 
rogene Verteilung jedoch tiberhaupt keine RegelmaBigkeit er- 
kennen, wie z. B. die Anordnung der Fixsterne am Firmament 
(Abb. 12). 

Bei den gegebenen Beispielen fallt auf, dai die Begriffe der 
Homogenitaét und Heterogenitat sowohl auf molekulare als auch 
auf makroskopische oder gar kosmische Dimensionen anwendbar 
sind. Aber solche Ubertragungen sind nur erlaubt, wenn man stets 
angibt, wie groB bei der Homogenitatspriifung die miteinander 
zu vergleichenden Teilstiicke sind. Untersuchen wir verschiedene 
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Aren einer Alpenwiese, so sind sie homogen zusammengesetzt- 
Greifen wir jedoch einzelne Quadratdezimeter aus dieser Pflanzen- 
gesellschaft heraus, ergibt sich ein 4uBerst heterogenes Bild, das 
auf jedem Quadrat andere Pflanzenarten aufweist. Ebenso ist 
Kies homogen, wenn man als Mafistab Kubikmeter wahlt, hete- 


Abb. 11 u. 12. Heterogene Punktverteilung. 


Abb. 11. GesetzmaBige Anord- Abb. 12. Regellose Anordnung 
nung (Konzentrationsgefille). (nérdlicher Sternhimmel). 


rogen dagegen, wenn man von der Einheit Kubikzentimeter aus- 


geht. Genau dasselbe gilt nun fiir Abb. 2—8. Wahlen wir die 
Vergleichskreise kleiner als die mittleren Abstande der Punkte, 


ye so wird der Aufbau der ver- 


schiedenen Kreise nicht mehr 
gleichartig sein, denn es wird 
solche mit und solche ohne Teil- 
chen geben. Zu jeder Homo- 
genitatsbezeichnung gehért also 
auch die Angabe, in welchem 
Ma8Bstabe man die Ver- 
gleichsbezirke wahlt. So wird 
z. B. das heterogene Stabgitter 
von Abb. 9 homogen, wenn man 
Abb. 13. Statistisch homogenes aang Perioden miteinander ver- 
Bild einer Blattepidermis bei gro- gleicht, das heiBt, wenn man 
Bem Gesichtsfeld, nicht die einzelnen Stiibe, son- 

dern die Perioden als Vergleichs- 

einheit betrachtet. In ahnlicher Weise ist ein Schnitt durch ein 
bestimmtes Gewebe, z.B. eine pflanzliche Epidermis, im makro- 
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skopischen MaSstabe von Quadratmillimetern, in der Lupe be- 
trachtet, statistisch homogen (Abb. 13). Im mikroskopischen 
MaBstab von Quadrat-~ dagegen heterogen, denn die Vergleichs- 
bezirke enthalten entweder Zytoplasma, oder einen Kern, oder 
Teile der Zellwand, also ganz heterogene Gebilde. 

Der entwickelte Homogenitatsbegriff, der auf die regelmafige 
oder doch statistisch gleichartige Anordnung von Teilchen abstellt, 
ist vorlaufig nur in der physikalischen Chemie allgemein aner- 
kannt, und zwar rechnet man dort mit Vergleichsgebieten von 
molekularer GroBenordnung. Die physikalisch-chemische Homo- 
genitat ist also durch zwei Merkmale ausgezeichnet: 1. beruht sie 
auf dem Prinzip der gleichmaBigen Verteilung von in groBer Zahl 
vorhandenen gleichwertigen Teilchen, als welche 2. Atome und 
Molekiile in Betracht kommen. 

Mikroskopische Homogenitat. RegelmaBige Verteilungen von 
gréberen Hinheiten fallen nicht mehr unter diesen Homogenitits- 
begriff. Man sagt allerdings, ein gleichmaSig feines Mehl sei 
homogen, oder zwei Farben seien homogen gemischt. Dabei spielt 
jedoch bereits eine andere, namentlich in der Mikroskopie tibliche 
Betrachtungsweise hinein, wonach die Homogenitat darin besteht, 
daB ein Objekt bei bestimmter Betrachtungsweise keine Struktur- 
einzelheiten mehr erkennen 1i8t. Ein Wald scheint vom Flugzeug 
aus ,,homogen“. Das erwahnte Mehl oder ein homogenes Farben- 
gemisch wiirde unter dem Mikroskop betrachtet nicht mehr als 
homogen angesprochen, da man ihre Struktur aufgelést hat. Der 
Inhalt dieses Homogenitatsbegriffes ist eher negativer Art, denn 
er beruht auf dem Fehlen von nachweisbaren Unstetigkeiten. 
Ks wird dabei homogen und kontinuierlich als gleichbedeutend 
aufgefaBt. 

Der in der Mikroskopie gebrauchliche Homogenitatsbegriff ist 
viel weniger genau umschrieben als der physikalisch-chemische, der 
von der Anordnung molekularer Bausteine ausgeht. In der Mikro- 
skopie gilt ein System bestehend aus irgendeinem Objekt und einer 
Einbettungsfliissigkeit von gleichem Brechungs-, sowie méglichst 
ahnlichem Dispersions- und Absorptionsvermégen als ,,homogen" ; 
es braucht nur an die homogene Olimmersion erinnert zu werden, 
die den Verbindungsweg zwischen Objektiv und Deckglas ,,homo- 
genisiert.. Die Definition, die verlangt, da sich beliebig heraus- 
gegriffene Teilstiicke nach Aufbau und Higenschaften gleich ver- 
halten, trifft hier nicht zu. Denn die Gleichartigkeit ist nur 
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gegentiber einem ganz bestimmten Untersuchungsmittel, namlich 
dem Lichte, gewahrleistet. Wenn man das System dagegen in 
anderer Hinsicht untersucht, z. B. beziiglich der Léslichkeits- 
verhaltnisse, so wird sein heterogener Charakter sofort klar. 

Wahrend man also beim Homogenitatsbegriff, der von der 
Anordnung von Teilchen ausgeht, das Untersuchungsgebiet bis 
unter den mittleren Abstand der Teilchen hinab verkleinern 
muB, bis aus einem homogenen System ein heterogenes entsteht, 
geniigt es bei der mikroskopischen Homogenitat, hierzu die 
Untersuchungsmethoden zu andern, weil bei ihr in einseitiger 
Weise nur die Gleichartigkeit gegeniiber dem Licht beriicksichtigt 
wird. 

Die Doppelsinnigkeit des Ausdruckes ,,homogen‘‘ macht es 
fiir die Zytologie unerliBlich, eine eindeutige Terminologie fiir 
die verschiedenen Homogenitiatsbegriffe zu schaffen. Wie not- 
wendig dies ist, geht aus den eingangs erwahnten Zitaten hervor, 
die sich mit der Homogenitaét des Zytoplasmas befassen. Solange 
die Zellenlehre eine rein mikroskopische Wissenschaft blieb, war 
fiir sie selbstverstandlich die mikroskopische Definition mabf- 
gebend. Seit sie sich aber zu einer physikalisch-chemischen Wissen- 
schaft entwickelt hat, kommt sie mit der anderen Definition in 
Konflikt. Sicher werden in den beiden erwahnten Lehrbiichern 
unter ,,homogen‘‘ verschiedene Dinge verstanden, doch mu8 man 
erraten, welche Definition zugrunde gelegt ist. Im zweiten Zitat. 
ist vermutlich die physikalisch-chemische Homogenitat gemeint, 
obschon dies nirgends erwahnt wird. Das erste Zitat bezieht sich 
dagegen auf die mikroskopische Homogenitaét, denn der Zusatz 
,und optisch leer‘ ware nicht nétig, wenn physikalisch-chemische 
Homogenitat vorausgesetzt wiirde, die ja ein Aufleuchten im 
Ultramikroskop von vornherein ausschlieBt. Die Erganzung will 
also sagen, das Zytoplasma ist nicht nur mikroskopisch, sondern 
auSerdem auch noch ultramikroskopisch homogen. 

Abgrenzung der Homogenitiitsbegriffe. Zur Vermeidung von 
Verwechslungen sollte die mikroskopische Homogenitit stets 
deutlich als solche bezeichnet werden; um so mehr da man neben 
ihr einerseits eine ultramikroskopische und andererseits eine 
makroskopische Homogenitiit unterscheiden kann. Makroskopisch 
homogen wiirde besagen, daB ein Objekt von Auge besehen keine 
Struktureinzelheiten aufweist, wahrend ein ultramikroskopisch 
homogenes System eingestrahltes Licht nicht abzubeugen vermag 
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(fehlendes Tyndallicht) und infolgedessen auch als optisch 
homogen oder optisch leer bezeichnet wird. Die makroskopische, 
mikroskopische und ultramikroskopische Homogenitat sind also 
durch die Auflésungsgrenzen des Auges und des Mikroskopes bzw. 
durch die Sichtbarmachungsgrenze des Ultramikroskopes bedingt. 

Fiir den physikalisch-chemischen Homogenitatsbegriff kommt 
jedoch keine solche Auflésungsgrenze in Betracht, da er ja gar 
nicht auf Grund der Kontinuitat definiert ist. Dies geht am besten 
aus folgender Zusammenstellung (Tabelle 2) hervor. 


Tabelle 2. Ubersicht der verschiedenen Homogenitatsbegriffe 


Art der Homogenitat Das Objekt zeigt 
makroskopisch homogen keine makroskopischen Diskontinuitaten 
mikroskopisch 3 keine mikroskopischen 5 
optisch + keine ultramikroskopischen _,, 
physikalisch-chemisch homogen |nur molekulare Diskontinuitaten 

(homogen schlechthin) in gleichma8iger Anordnung 


Fiir die makroskopische, mikroskopische und _ optische 
Homogenitat ist der Nachweis der Abwesenheit von Diskontinui- 
taiten mit den entsprechenden Beobachtungsmitteln beweisend. 
Bei der physikalisch-chemischen Homogenitat stellt man jedoch 
nicht auf das Fehlen, sondern im Gegenteil auf die Gegenwart 
von Diskontinuitaéten ab und untersucht deren Verteilung.') Es 
handelt sich also um eine prinzipiell andere Aufgabe. Nur wenn 
die Anordnung der Diskontinuitéten, deren GroBenordnung im 
molekularen Gebiete liegt (Molekiile, Ionen, Atome) streng oder 
doch statistisch regelmaBig ist (Abb. 2—8), verhalt sich ein 
System physikalisch-chemisch homogen, sonst ist es als hete- 
rogen zu bewerten. 

Der Ausdruck homogen bleibt in dieser Monographie aus- 
schlieBlich fiir die physikalisch-chemische Homogenitat reserviert. 
Alle anderen ,, Homogenitaten“, die auf dem Begriff der Kontinuitat 
beruhen, das heiBt bei denen die Beziehung ,,homogen“ durch 


1) Ubersetzt man homogen mit gleichmaBig, so entscheidet im 
einen Falle die Abwesenheit von UngleichmaBigkeiten. (mikrosko- 
pische Homogenitat), im anderen dagegen die gleichmaBige Verteilung 
von distinkten Bauelementen (physikalisch-chemische Homogenitiat). 


Se Tage ee eerie Re A ee 6 Py, oe eee ee er 
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, kontinuierlich“ ersetzbar ist, miissen wie in Tabelle 2 unter- 
schieden werden. 

Wenn wir uns nun zum Schlusse fragen, ob das Protoplasma 
homogen sein kénne, miissen wir die Frage bestimmt verneinen. 
Wohl mag das Zytoplasma mikroskopisch und ultramikroskopisch 
kontinuierlich erscheinen, aber eine regelmaBige Verteilung von 
Bausteinen molekularer GréBenordnung wird in ihm unmédglich 
sein. Wie auch seine submikroskopische und amikroskopische 
Struktur beschaffen sein mége, stets miissen im lebenden Plasma 
Potentiale, Konzentrations- und durch diese bedingte Diffusions- 
gefalle herrschen, so da bereits seme einfachsten Bestandteile, 
die beweglichen Molekiile und Ionen, nicht homogen verteilt 
sein kénnen. Schon aus dieser einfachen Uberlegung geht hervor, 
daB das Protoplasma heterogener Natur sein muB. 


b) Phasenbegriff der Thermodynamik 


Mit der Bezeichnung Phase (phasis = Erscheinung) werden urspriing- 
lich Gestaltungen angedeutet, die mit einem Zeitbegriff verbunden sind: 
Mondphase, Wellenphase, Entwicklungsphase, Kernphasenwechsel usw. 

Die physikalische Chemie hat dagegen einen von der Zeit unab- 
hangigen Phasenbegriff entwickelt. Er bezieht sich auf die Erscheinungs- 
formen der Materie: fest, fliissig und gasférmig. Diese Gestaltungsformen 
eines Stoffes schlieBen sich in einem gegebenen Zeitpunkt gegénseitig nicht 
aus wie die oben erwihnten Phasen einer Erscheinungsreihe, denn je nach 
den herrschenden Bedingungen kénnen zwei oder sogar drei Aggregat- 
zustande gleichzeitig in Erscheinung treten. Die Doppelsinnigkeit des 
Phasenbegriffes, der je nach der gewahlten Definition Erscheinungen be- 
zeichnet, die sich zeitlich folgen, oder Erscheinungsformen, die zeitlich 
koexistieren kénnen, wird am deutlichsten, wenn man ihn durch Synonyme 
ersetzt. Zeitlich bedingte Phasen kénnen durch das gebrauchlichere Fremd- 
wort Stadium, von der Zeit unabhingige dagegen durch den Ausdruck 
Zustandsform umschrieben werden. Die Bezeichnung ,,Zustands- 
form“ weist darauf hin, daB es sich nicht um eine Flucht von Erscheinungen, 
sondern um ein Gleichgewicht handelt. Die beiden Phasenbegriffe ver- 
halten sich also zueinander wie die Dynamik zur Statik. 


In dieser Monographie wird ausschlieBlich von den Phasen 
als Zustandsformen die Rede sein. Thre Definition ist auBer- 
ordentlich einfach: Jede homogene Zustandsform der Materie 
ist eine Phase. Kin reiner Stoff, z. B. die Verbindung AB, 
stellt daher im festen, fliissigen oder gasférmigen Zustande je 
eine besondere Phase dar. Dies ist am besten aus den Abb. 14—16 
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ersichtlich, die schematisch zeigen, wie die Molekilverteilung in 
jedem Falle homogen, doch von Fall zu Fall verschieden ist. 
Konzentrationsgefalle diirfen nicht auftreten, sonst ware die Ver- 
teilung heterogen, und die Zustandsform somit keine Phase. 


Abb. 14—16. Schematische Darstellung der homogenen Zu- 
standsformen oder Phasen einer Verbindung AB,; © A, eB. 
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Abb. 14. Fest. 


Wenn wir in der Verbindung 
AB, einen anderen Stoff, z. B. 
die Verbindung EB,, losen oder 
schmelzen, entsteht eine neue 
Phase, sofern die Mischung der 
verschiedenen Stoffarten homogen 
erfolgt (Abb. 17). Ist die gegen- 
seitige Verteilung dagegen nicht 
gleichmaBig, liegt keine einheit- 
liche Phase, sondern ein heteroge- 
nes System vor (Abb. 18). Wenn Abb. 16. Gasformig. 
die Schmelze bzw. die Lésung 
kristallisiert, so kénnen sich unter gewissen Voraussetzungen 
Mischkristalle bilden. Falls die Ersetzung des Elementes A durch 
das Element E gesctzmaBig erfolgt (s. Abb. 19), entsteht ein 
homogener Mischkristall, der wiederum eine selbstandige Phase 
vorstellt. Werden jedoch unregelmaBig immer hie und da 
Atome A durch E ersetzt, oder geschieht die Stellvertretung z. B. 
nur an der Oberflache eines Kristalls (Abb. 20), so liegt ein hetero- 
gener Mischkristall und somit keine einheitliche Phase vor, unter 
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Abb. 17 u. 18. 
Schmelze bzw. Lésung von EB, in AB,; O A, © E, e B, 


Abb. 17. Homogen. Abb. 18. Heterogen. 


Umstinden kann man zwei verschiedene Phasen unterscheiden, 
wenn ein bestimmter Teil des Gitters einheitlich nur A, der andere 
dagegen nur E enthalt. Neben den drei Aggregatzustanden reiner 
Stoffe kénnen also auch echte Lésungen, homogene Schmel- 
zen, Gliser, Legierungen und homogene Mischkristalle 


Abb. 19 u, 20. Mischkristalle (A, E) B,. 
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Abb. 19. Homogen, Abb. 20. Heterogen. 
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als Phasen auftreten. Diese Aufzihlung verrat, daB der.thermo- 
dynamische Phasenbegriff in der Biologie nur von Bedeutung sein 


kann, sofern echte Lésungen oder kristalline Ausfillungen vor- 
legen. 


ra 
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_Phasenregel. Bei Phasen, die aus verschiedenen Stoffen zu- 
sammengesetzt. sind, mu man deren Komponenten ausein- 
anderhalten, und die Phasenregel von Gispps (FinpLAY 1907, 
JANECKE 1932, Nicer 1938) gibt dann Auskunft dariiber, wie 
viele der aus diesen Komponenten zusammensetzbaren Phasen 
bei gegebenen Verhaltnissen (Druck, Temperatur und Konzen- 
tration der verschiedenen Komponenten) gleichzeitig neben- 
einander méglich sind. Z. B. treten von den beiden Komponenten 
Kalziumoxalat und Wasser in der Pflanze vier verschiedene 
Phasen auf; namlich Kalziumoxalat-Monohydrat (monokline 
Kristalle), Kalziumoxalat-Trihydrat (tetragonale Kristalle), Kal- 
ziumoxalat-Losung, sowie Wasserdampf, und es lat sich dann 
an Hand der Phasenregel zeigen, dafi nur drei Phasen miteinander 
im Gleichgewicht sein kénnen. Da stets Lésung und eine Gas- 
phase (im interzellularen System) vorhanden sind, kann von den 
beiden Hydraten des Kalziumoxalats nur eines mit seiner Um- 
gebung im Gleichgewicht existieren (FREY 1925a). Dies ist die 
phasentheoretische Erklarung dafiir, da man in den Zellen in 
der Regel entweder nur Monohydrat oder nur Trihydrat antrifft. 
Wenn trotzdem beide Hydrate nebeneinander beobachtet werden, 
mu8 eine der beiden Kristallarten instabil und in Umwandlung 
begriffen sein. Dies ist das Trihydrat. DaB es tiberhaupt in den 
Pflanzenzellen auftritt und da sehr lange erhalten bleibt, ist auf 
eine ungewohnlich groBe Tragheit der Umwandlungsreaktion 
zuruckzufihren. 

Entmischungen. Da die Phasenlehre das Verschwinden oder 
Neuauftreten von Phasen voraussagen kann, scheint sie in hohem 
MaBe dazu geeignet, beobachtete Mischungs- und Entmischungs- 
erscheinungen in der Zelle zu deuten. So hat z. B. PEKAREK (1933) 
im Zellsaft der Epidermiszellen von Rhewm palmatum kleine 
Trépfchen gefunden, die bei Erhdhung der Temperatur verschwin- 
den und bei darauffolgender Abkiihlung durch Entmischung 
wieder sichtbar werden. Er weist auf ahnliche Lésungsverhaltnisse 
beim System Wasser/Phenol hin. 

Wenn man zu Wasser etwas Phenol gibt, lést sich dieses auf. 
Von einem gewissen Phenolgehalt an bleiben dagegen zwei Phasen 
nebeneinander bestehen, die sich nicht mischen. In gleicher Weise 
sind Spuren von Wasser in reinem Phenol léslich; wenn man 
jedoch die Menge Wasser vermehrt, kommt man wiederum zu 
einer Mischungsgrenze, nach deren Uberschreitung zwei Phasen 

Q* 
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entstehen. Die Mischbarkeit ist nicht nur von der gegen- 
seitigen Konzentration der beiden Komponenten, sondern auch 
von der Temperatur abhangig, wie dies in Abb. 21 dargestellt 
ist. In dem als Mischungsliicke bezeichneten Gebiete ist das 
System heterogen, denn es treten zwei Phasen auf: einerseits mit 
Phenol gesattigtes Wasser und andererseits mit Wasser gesattigtes 
Phenol. AuBerhalb der Mi- 
schungsliicke gibt es jedoch 
nur eine einzige Phase: eine 
aie ae homogene Liésung mit vdéllig 
s gleichmaBiger Verteilung der 
eae Phenol- und Wassermolekiile 
untereinander, deren gegen- 
Mischungs + seitiges Mengenverhaltnis auf 
wid der Konzentrationsachse ab- 
gelesen werden kann. Durch 
Warmezufuhr werden die bei- 
den Komponenten mengbarer, 
Pearsall 8 Fos Taal so da bei einer gewissen Tem- 
peratur (69° C) die Mischungs- 
Abb. 21. Mischungsdiagramm des  jiicke verschwindet. 
Systemes Wasser/Phenol (RoTHMUND e 
1898). Ordinate: Temperatur in °C. Der Vorgang der Ent- 
Daria) me ips a ok Hg a mischung im Zellsaft besitzt 
= eke Wanaeui ig Gor. 7 eine grofe Ahnlichkeit mit 
dem Ubergang vom Gebiete 
des einphasigen Systems 
Phenol/Wasser ins Gebiet der Mischungsliicke, da die eine 
der beiden sich trennenden Phasen zunachst stets in Form 
von Trépfchen erscheint. Aber ein Zustandsdiagramm, aus dem 
wie in Abb. 21 fiir jede Temperatur die Entmischungskonzen- 
tration abgelesen werden kénnte, laBt sich fiir den Zellsaft kaum 
aufstellen. Denn abgesehen davon, da8 die chemische Natur der 
erscheinenden Lipoidtrépfehen nicht genauer bekannt ist, und 
sehr zahlreiche Komponenten (Salze, Zucker usw.) den Vakuolen- 
inhalt zu einem komplizierten multivarianten System pragen, 
stellt der Zellsaft keine echte Lésung vor, da er, wie Viskositats- 
messungen zeigen (s. 8. 148), noch hydrophile Kolloide enthalt, die 
fiir theoretische Betrachtungen im Sinne der klassischen Phasen- 
lehre nicht zuganglich sind, weil sie den Anforderungen der 
physikalisch-chemischen Homogenitat nicht entsprechen. 


homogene Losung 


— 
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_ Wenn man jedoch die hohen Homogenititsanspriiche der Phasen- 
theorie nicht beachtet, erscheint nicht nur der Zellsaft, sondern auch das 
hyaline, mikroskopisch und ultramikroskopisch homogene Zytoplasma als 
eine einheitliche Phase, und die Differenzierungen in der Zelle scheinen dann 
den Phasentrennungen in einem System von mehreren Komponenten ver- 
gleichbar. Als solche kamen z. B. EiweiBstoffe, Lipoide und Wasser (bzw. 
Salzlésung) in Betracht, die die Haupthestandteile des Zytoplasmas aus- 


Wasser 


Eiweil Lipoide 
Abb. 22. Entmischungsdiagramm des optisch homogenen Zytoplasmas. 


machen. Durch Konzentrationsinderungen der Komponenten kénnen in 
einem solchen ternaren System, als welches dann das Plasma aufzufassen 
ware, allerlei Entmischungen auftreten, die Ahnlichkeit mit den Differen- 
zierungsvorgangen in der Zelle aufweisen. 

Abb. 22 zeigt ein derartiges ternares Schema. Geht man vom Zyto- 
plasma aus, in welchem alle drei Komponenten gleichmafig (mikroskopisch 
homogen) gemischt sind, und vergréBert z. B. den Anteil des Wassers, so 
werden bei der beschrinkten Léslichkeit des Wassers im Plasma Vakuolen 
auftreten. Ebenso werden sich bei zunehmendem Lipoidgehalt schlieBlich 
Lipoidtrépfchen ausscheiden, die ein System von Kiigelchen bilden. 
Damit ware eine schematische Veranschaulichung fir die Entstehung der 
beiden Systeme in der Zelle gegeben, die von DancEarp (1919) als Vakuom 
und als Spharom (spéter Ergastom; vgl. GuiLi1ERMoND, MancEnot & 
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PLANTEFOL 1933, S. 350) bezeichnet worden sind. Lipoidemulsionen kénnen 
sowohl im Zellsaft als auch im Zytoplasma entstehen. Im ersten Falle 
bewegt man sich im Schema (Abb. 22) auf der Verbindungsachse vom Wasser- 
zum Lipoidpol; es zeigt sich auf dieser Geraden, daB das Lipoid bis zu einem 
gewissen Grade in Wasser, und umgekehrt etwas Wasser in der Lipoid- «. 
substanz léslich ist, wihrend dazwischen eine Mischungsliicke liegt, in welcher 
der lipoide Stoff in Form von Trépfchen auftritt. Begibt man sich von der 
Achse des binairen (zwei Komponenten) Systems Wasser/Lipoid ins Innere 
des Dreiecks, nimmt die Konzentration der dritten Komponente, also der 
EiweiBstoffe zu, wodurch man gegen das Gebiet der Zusammensetzung 
von unentmischtem Zellplasma gelangt und dabei eine Zone von Lipoid- 
emulsionen im Zytoplasma durchschreitet. — Wenn der Lipoidgehalt auf 
Kosten der beiden anderen Komponenten Protein und Wasser sehr stark 
zunimmt, wird schlieBlich die Zelle von fettartigen Substanzen derart 
tiberschwemmt, da ihre Lebensfahigkeit darunter leidet; man spricht 
dann von fettiger Degeneration des Zytoplasmas. 

Da das Wasser mit EiweiBstoffen besser mischbar ist als mit Lipoiden, 
erscheint das Entmischungsgebiet auf der Konzentrationsachse Wasser) Ei- 
weiB stark nach dem EHiweiBpol verschoben. Nur in besonderen Fallen, 
wie bei der Entstehung der Aleuronk6érner wird der Eiweifgehalt 
bestimmter Vakuolen so groB. da8 nach dem Entzug des Wassers prak- 
tisch reine EiweiBgebilde ausfallen. Ebenso wire die Bildung von Pro- 
teinfibrillen durch Plasmadifferenzierung hierher zu rechnen. Und von 
den Forschern, die die Chondriosomen als gewéhnliche Entmischungs- 
produkte des Zytoplasmas betrachten méchten, kénnen auch diese Zell- 
bestandteile in das Schema eingetragen werden. Da sie nach GUILLIERMOND 
aus Lipoproteiden bestehen, mu ihnen ein Platz im mittleren Gebiete 
zwischen dem Lipoid- und dem EiweiBpol des Diagramms zugewiesen 
werden. 

Die auf diese Weise gewonnene Ubersicht der verschiedenen Ent- 
mischungsprodukte des Zytoplasmas stellt jedoch lediglich eine bildliche 
Wiedergabe einiger unserer Kenntnisse tiber die Global-Zusammensetzung 
der Differenzierungsprodukte im Zytoplasma dar. Quantitative Beziehun- 
gen lassen sich aus einem solchen Schema nicht ableiten, weil ihm keine 
experimentellen GréBen zugrunde liegen. Die hierzu notwendigen exakten 
Daten kénnen auch gar nicht-gewonnen werden, weil, wie bereits erwahnt, 
die erste Bedingung fiir phasentheoretische Betrachtungen, nimlich die 
Homogenitat aller beteiligten Phasen, beim Protoplasma gar nicht erfiillt 
ist. Nur von den ausgeschiedenen Lipoidtrépfchen wird ihr geniige geleistet ; 
schon die Vakuolenfliissigkeit ist jedoch kaum homogen (s. 8. 148), und das 
Zytoplasma vollends ist wohl das heterogenste System, das man sich denken 
kann. Mikroskopisch scheint es zwar eine einheitliche Phase zu sein, aber 
im submikroskopischen Gebiete sind die molekularen Diskontinuitaten so 
unregelmafig als nur méglich angeordnet. 


a Bs ba 
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Dies ist der Grund, warum die Phasenlehre in der Zytologie 
nie Fu hat fassen kénnen. Man st68t zwar im zytologischen 
Schrifttum haufig auf den Begriff ,,Phase‘‘: neue Phasen, die ent- 
stehen, andere, die verschwinden; aber solche ,,Phasen‘‘ kénnen 


_ ./ vor einer kritischen.Betrachtung im Sinne der Phasenlehre nie 


bestehen, da sie nicht homogen sind. 


c) Phasenbegriff der Kolloidchemie 

Der thermodynamische Phasenbegriff und die Phasenregel 
haben fiir das Verstandnis der Legierungen, der Gesteinsbildung 
(Nicexi 1938), der Salzlagerstattenbildung, und aller Entmischungs- 
vorgiange in der anorganischen Natur gewaltig viel geleistet. In 
der Biologie dagegen ist ihr Anwendungsbereich verschwindend 
klein. Dies liegt nicht nur daran, da8 die Anzahl der Komponenten 
sehr gro8 ist, so daB stets sehr unbestimmte, multivariante Systeme 
vorliegen, sondern rihrt vor allem davon her, weil biologische 
Systeme die hohen Homogenitatsanspriiche der physikalischen 
Chemie nicht befriedigen kénnen. Trotzdem ist die thermo- 
dynamische Phasenlehre hier behandelt worden, weil die Kolloid- 
chemie den Begriff der Phase tibernommen hat. Dabei hat sich 
dieser aber, ohne dafs man sich dessen gewohnlich bewuBt ist, 
mit der Zeit verandert, so daB kolloidchemische Phasen begriff- 
lich vielfach von der thermodynamischen Definition abweichen. 


Systematik der Dispersoide. Den Ursprung des_ kolloid- 
chemischen Phasenbegriffes erkennt man am besten in der syste- 
matischen Einteilung der kolloiden Zerteilungen von Wo. Ost- 
WALD (1909), Jeder der drei Aggregatzustiande fest, fliissig, gas- 
férmig, kann nach der Dispersionslehre entweder als Dispersions- 
mittel oder als disperse Phase auftreten (Abb. 23), so daB durch 
Kombination zu zwei 3? = 9 Méglichkeiten entstehen, von denen 
8 als verschiedene disperse Systeme in der Natur vorkommen 
(Tab. 3). 

Abb. 23 zeigt, wie bei diesen Systemen die Phase I in der 
Phase II, die als Dispersionsmittel bezeichnet wird, verteilt ist. 
Urspriinglich wird von der Vorstellung ausgegangen, daB die 
disperse Phase I ebenso wie das Dispersionsmittel homogen sei. 
Wenn man nun aber den Ubergang von den. mikroskopischen 
dispersen Zerteilungen zu den submikroskopischen dispersoiden, 


kolloiden Zerteilungen macht, nimmt bekanntlich die Oberflaiche 
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Tabelle 3. Dispersoide Systeme (nach Wo. Osrwatp, 1909) 


a eee 


Dispersionsmittel Disperse Phase | Dispersoide 
fest fest | K6rnchen-Struktur 
fest fliissig Trépfchen-Struktur 
fest gasformig Blaschen-Struktur 

flissig fest Suspensoide 

fliissig fliissig Emulsoide 

fliissig gasformig Schaume 
gasformig fest Rauch 
gasformig fliissig Nebel 
gasformig gasformig Es 


der Teilchen im Verhaltnis zu ihrer Masse iiber Erwarten stark zu. 
Dies hat zur Folge, daB die Kolloidchemie vor allem zu einer 
Wissenschaft der Grenzflachen geworden ist: Oberflachenreak- 
tionen, Grenzflichenerscheinungen, Phasengrenzpotentiale, lonen- 


Phase I 

Phase I 
Abb. 23. Kolloidche- Abb, 24. Thermodyna- 
mischer Phasenbegriff. mischer Phasenbegriff. 
I disperse Phase, II Dis- Die Homogenitiat der 
persionsmittel. Die In- Phasen beherrscht das 
homogenitit der Grenz- System. 
flachen beherrscht das 

System. 


umtausch usw. Um den Inhalt der Kolloidteilchen hat man sich 
dagegen lange kaum oder iiberhaupt nicht gekiimmert, da oft 
nicht einwandfrei zu entscheiden war, ob sie homogen oder 
heterogen aufgebaut seien, und so wurden denn vielfach auch, 
heterogen zusammengesetzte Teilchen als disperse ,,Phase‘‘ be- 
schrieben. Relativ spat, erst mit der Einfithrung der Réntgen- 
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methoden in der Kolloidwissenschaft, konnte man beweisen, daB 
die Teilchen von gewissen Dispersoiden, z. B. Gold- und Silbersole, 
ein Kristallgitter besitzen und infolgedessen wirklich homogen sind. 
Aber mit zunehmender Zerteilung wird auch die Homogenitit eines 
Kristallgitters immer mehr in Frage gestellt. Seine Oberflachen- 
punkte verhalten sich namlich energetisch anders als diejenigen 
im Innern des Gitters, da sie nicht mehr 

allseitig von gleichwertigen Kraftfel- Es 
dern umgeben sind (Abb. 25). Bei den 
Flissigkeiten wird auf diese Weise die 
Oberflachenspannung erzeugt. Bei den 
kleinsten, réntgenometrisch vermeB- 
baren Goldteilchen mit 380 Au-Atomen 
(SCHERRER 1920) liegen z. B. etwa 
200, d.h. mehr als die Halfte, auf 
der Oberfliche der Kristallite, und 
mit abnehmender TeilchengréBe wird 
dieses Verhaltnis natiirlich noch un- Abb. 25. Inhomogene Um- 
ginstiger, bis bei 14 oder noch weniger = gebung der Gitterpunkte 
Atomen alle auf der Oberflache liegen SND tage A teste 
(flachenzentrierte Wiirfel, Abb. 34), so Gitter). 

daB man von einer homogenen Phase 

mit allseitig gleichartig umgebenen Atomen nicht mehr sprechen 
kann. Erst wenn man den Zerteilungsvorgang noch weiter 
treibt, so entsteht schlieBlich eine homogene molekulardisperse 
Lésung von Goldionen. 

Im Gegensatz zu den Verhaltnissen bei den dispersen ,, Phasen“ 
der Kolloidchemie verlangt die Thermodynamik, da8 alle Teile 
einer Phase genau denselben Energieinhalt besitzen. Auf dieser 
Voraussetzung beruhen die Gesetze der Phasenregel; sie ist aber 
nur dann verwirklicht, wenn die Phasen so ausgedehnt sind, daB 
die ungleichmaBige Energieverteilung an ihrer Oberflache, d. h. 
die Inhomogenitat gegen die Phasengrenzfliche hin, vernachlassigt 
werden kann (Abb. 24). Wahrend also die klassische Phasenlehre 
von jeder Betrachtung der Phasenbegrenzung absehen muB 
(vgl. Abb. 2—8), weil dort inhomogene Verhialtnisse vorliegen, 
und darum die von ihr abgeleiteten GesetzmaBigkeiten nur fiir 
homogene Gebiete von mindestens mikroskopischen Abmessungen 
gelten, werden die ,,dispersen Phasen‘‘ im Gegenteil um so ausge- 
pragter, je weiter man sich von den mikroskopischen Dimensionen 
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in submikroskopischer Richtung entfernt, und je schlechter daher 
zufolge der zunehmenden Oberflachenkrafte die Homogenitat der 
Teilchen ausgebildet ist. 

Aus den obigen Ausfiihrungen geht hervor, daB die Phasen- 
regel im kolloidchemischen Gebiete ihre Giiltigkeit verliert, denn 
sie ist unter Betonung der Homogenitét und Vernachlassigung 
der Phasengrenzen abgeleitet worden, wahrend in biologischen 
Systemen umgekehrt die Homogenitat gewéhnlich fehlt, dafir 
aber die Grenzflichen besonders wichtig sind. 


d) Koazervation 


Ein Zweig der Kolloidchemie, der sich besonders mit Ent- 
mischungen befaBt, wie sie in biologischen Systemen auftreten, 
ist von Kruyt und BUNGENBERG DE JoNG begriindet worden. 
Die Scheidung eines Sols in zwei nicht-mischbare Bestandteile 
erfolgt haufig nicht in der Art, daB sich Dispersionsmittel und 
disperse Phase véllig voneinander trennen, sondern es entstehen 
Flocken, die noch eine gewisse Menge Dispersionsmittel enthalten 
und infolgedessen suspendiert bleiben. Die Ausflockung ist daher 
gewohnlich leicht riickgingig zu machen. Vereinigen sich solche 
Flocken weiter zu Trépfchen oder zu einer zusammenhaingenden 
Fliissigkeitsschicht, so spricht man von Koazervation (Abb. 29), 
zu deutsch Haufenbildung (acervus = Haufe). 

Hydratation. Die Kolloidteilchen im Sol sind solvatisiert, 
d.h. Molekiile des Dispersionsmittels haben sich an das Teilchen 
angelagert. Im speziellen Falle des Wassers bezeichnet man die 
Solvatation als Hydratation, da Wassermolekiile vom Kolloid- 
teilchen gebunden werden. Die Anziehung kommt auf elektro- 
statischem Wege zustande. Die elektrischen Ladungen sind 
namlich im Wassermolekiil nicht gleichmaBig verteilt, da die 
beiden positiven Wasserstoffatome vom doppelt negativen Sauer- 
stoff réumlich getrennt sind. Ein H,O-Molekiil verhalt sich 
daher im elektrischen Felde wie ein Magnetstabchen und wird 
deshalb als Dipol bezeichnet (Abb. 26). In den Kolloidteilchen 
sind nun die elektrischen Ladungen in der Regel ebenfalls nicht 
gleichmafig verteilt, selbst dann nicht, wenn die Teilchen iso- 
elektrisch sind, d.h. wenn sich ihre positiven und negativen 
Ladungen die Waage halten, so daB sie nach auBen als neutral 
erscheinen. In Abb, 27 ist ein Teilchen skizziert, dessen negative 
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Ladungen mehr gegen die Oberfliche liegen. Dadurch werden nun 
die Wassermolekiile der nachsten Umgebung polarisiert und 
wandern bei der Brownschen Bewegung mit dem Teilchen als 
sogenannte Solvat- oder Hydratationshiille. Wenn das Kolloid- 
teilchen nicht neutral ist, sondern durch Dissoziation von H- oder 
OH-Ionen negative oder positive Ladungen im UberschuB trigt, 
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Abb. 26. Abb. 27. Abb. 28. 


Abb. 26. Modell des Wassermolekiils und Dipolschema. 

Abb. 27. Hydratation eines isoelektrischen Kolloidteilchens. 

Abb. 28. Hydratation eines geladenen Kolloidteilchens (nach Patt- 
MANN 1931). 


so wird der Schwarm von gerichteten Wasserdipolen um das 
Teilchen herum entsprechend gréBer sein. Dies ist der Grund, 
warum beim isoelektrischen Punkte die Hydratation von Kolloiden 
ein Minimum durchlauft. 

Die Bindungskrafte, welche die Wasserdipole festhalten, 
nehmen mit der Entfernung ab, so daB der Schwarm von in ihrer 
Bewegungsfreiheit behinderten Wassermolekiilen nach  auBen 
immer lockerer wird, bis man schlieBlich ohne merklichen Uber- 
gang ins Gebiet der frei beweglichen Dipole des Dispersions- 
mittels Wasser hinaus gelangt. Die Verdichtung des Wassers 
nimmt also in der Solvatschicht nach aufen exponential ab, 
ahnlich wie die Dichte der Atmosphire, wenn man sich vom Erd- 
ball entfernt. Da kein schroffer Ubergang vom Hydratations- 
mantel zum freien Wasser vorhanden ist, sind solche hydrophile 
Kolloide sehr stabil. Die Teilchen besitzen keine Tendenz, sich 
zusammenzulagern, sie weisen gegentiber dem Dispersionsmittel 
gewissermaBen keine Oberfliche auf, ihre Oberflaichenenergie ist 


Null (Abb. 29a). 
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Dehydratation. Entzieht man nun dem diffusen Solvatmantel 
Wasser, kommt der Unterschied zwischen gebundenen und frei 
beweglichen Dipolen zum Ausdruck. Die Wasserhiille des Teilchens 
erhalt nun eine Oberfliche (Abb. 29b), und wenn sich zwei solche 
dehydratisierte Teilchen treffen, sorgt die Oberflachenenergie, 
die einem Minimum zustrebt, dafiir, daB die Wasserhiillen mit- 
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Abb. 29. Dehydratation von Kolloidteilchen (nach BUNGENBERG DE JONG 
1932). a) diffuser Hydratationsmantel; b) konkreter Hydratationsmantel; 
c) beginnende Koazervation. — 


einander verschmelzen. Die Kolloidteilchen kénnen sich jedoch 
wegen ihrer Solvatmantel gegenseitig nicht beriihren und behalten 
deshalb eine gewisse Selbstandigkeit; aber sie besitzen keine indi- 
viduellen Hiillen mehr, denn diese haben sich alle zu einer Flissig- 
keitskugel zusammengeschlossen. Treten auf diese Weise so viele 
Teilchen zusammen, daf sie ein mikroskopisch sichtbares Konglo- 
merat bilden, spricht man von Flocken, diese kénnen sich weiter 
zu Tropfchen vereinigen (Mikrokoazervation) und schlieBlich zu 
einer Flissigkeitsschicht zusammenflieBen (Makrokoazervation). 
Die Koazervate sind somit kolloidreiche Fliissigkeiten, die sich 
durch Dehydratation abgeschieden haben, 

Die Verteilung der Kolloidteilchen ist im Koazervat wie im 
urspriinglichen Sol statistisch gleichmaBig, nur ist die Packung 
dichter. Wenn man die Kolloidteilchen als disperse Phase auffaBt, 
hat sich bei der Koazervation an ihrem Zustande nichts geandert, 
und doch bildet sich deutlich eine neue Phasengrenze zwischen 
einer kolloidreichen und einer an Kolloiden verarmten Schicht. 
Dieses Beispiel zeigt, wie unbestimmt der Phasenbegriff im Kolloid- 
reiche ist. Man bezeichnet deshalb die hydrophilen Sole und die 
daraus entstandenen Koazervate auch wohl als quasihomogene 
Phasen, da ja die Verteilung ihrer Teilchen vollkommen gleich- 
maBig ist, und deren AusmaBe unter Umstinden bis hinunter zu 
molekularen Gréfen absinken kénnen. 

Die Dehydratation der Kolloidteilchen, die in Abb. 29 dar- 
gestellt ist, kann auf verschiedene Weise erreicht, werden. Oft 


1. Phasenlehre 99 


geniigt eine Temperaturerhéhung, die den Gegensatz zwischen 
gebundenen und frei beweglichen Wassermolekiilen verstarkt. 
Gewéhnlich bedient man sich aber wasserentziehender Stofte, 
wie Salze (Aussalzung) oder aliphatischer Alkohole und Azeton, 
um die Abscheidung zu erzielen. Man nennt solche Stoffe, welche 
die Stabilitat des Sols stéren und die Neigung zur Entmischung 
fordern, Sensibilisatoren. Neben Sal- 
zen und organischen Fliissigkeiten kénnen 
auch kolloide Lésungen als Sensibilisatoren 
verwendet werden, wenn sie mit den 
Teilchen im urspriinglichen Sol um das 
freie Wasser in Konkurrenz treten und 
so eine Dehydratation bewirken. 

Das Dispersionsmittel, das sich vom 
Koazervat abscheidet, wird als Gleichge- Koazervat 
wichtsflissigkeit bezeichnet (Abb. 30), 
denn das Koazervat nimmt je nach den Abb, 30. Koazervation 
thermischen oder stofflichen Verainde- von Gelatine bei 41°C. 
rungen im System Wasser aus dieser ae eee 
Schicht auf oder scheidet Fliissigkeit ab. _ bilisator.Gloichgewichts- 
Es herrschen somit ahnliche Verhaltnisse  ‘liissigkeit: Lésung von 
wie bei der in Abb. 21 dargestellten Ent- berets ee ee 

$ oazervat: Gelatine + 
mischung von Phenol und Wasser. Man  wenig Wasser-+ Alkohol. 
kann das Koazervat auffassen als eine 
Lésung von Wasser im Kolloid (Quellung), und die Gleichgewichts- 
fliissigkeit miiBte dann eine Lésung von wenig Kolloid in Wasser 
vorstellen; beim Beispiel von Abb. 30 ist die Gelatine im Wasser 
jedoch unléslich, so daB die Konzentration des Kolloids in der 
Gleichgewichtsfliissigkeit praktisch Null ist. Hier laBt sich also 
der Vergleich von zwei miteinander wenig mischbaren Fliissig- 
keiten nicht weiter durchfiihren, da keine reziproke Léslichkeit 
vorhanden ist, sondern nur einseitige Aufnahme von Wasser durch 
die Kolloid-Substanz. Worauf die vollsténdige Unldslichkeit der 
Gelatine unterhalb ihres Schmelzpunktes zuriickzufiihren ist, geht 
aus den Ausfiihrungen auf S. 76 hervor. 

Entladung. In biologischen Systemen sind die Kolloidteilchen 
selten neutral, sondern sie erscheinen meistens elektrisch geladen. 
Entgegengesetzt geladene Teilchen trachten sich daher zu ver- 
einigen, aber sie kénnen sich wegen ihrer Solvathiillen nur bis zu 
einem gewissen Grade nihern. Dem Prinzip der Anziehung wirkt 


Gleichgewichts- 


flissigkeit 
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die Hydratation wie eine Feder entgegen (Abb. 31), und es ent- 
steht daher keine die Ladungen vernichtende Fallung (Koagu- 
lation), sondern wiederum ein Koazervat, das dann verschieden- 
geladene Teilchen in sich vereinigt. Neben den Sensibilisatoren 
kénnen also auch elektrische Ladungen Koazervation auslésen. 
Dazu sind zwei verschieden geladene Sole notwendig, z. B. Gela- 

tine (positiv) und Gummi- 


| arabicum (negativ) oder 
SOON Lezithin (positiv) und Nu- 
kleinsiure (negativ), die 


man miteinander mengt. 
Abb. 31. Stabilitatszustand von Kolloid- Die auftretende Entmi- 
tichon (nach, BUSCENPERG DF ToC schung wird in diesem Palle 
gleichnamige elektrische Ladung (Pfeile). als _Komplexkoazerva- 
AbstoBung durch Solvathiille (Feder). tion bezeichnet, da sich 

an der Ausflockung zwei 
verschieden geladene Teilchenarten beteiligen. In vielen Fallen 
k6énnen die Kolloidteilchen durch Zugabe von Neutralsalzen um- 
geladen werden, wobei die bekannten Valenzregeln gelten, daB 
negative Teilchen bei Zugabe von polyvalenten Kationen mit zu- 
nehmender Wertigkeit ihre Ladung immer leichter wechseln, und 
entsprechend verhalten sich positive Teilchen gegenitiber poly- 
valenten Anionen. Negativ geladene Phosphatide werden z. B. 
mit CaCl, umgeladen. Im Sol ziehen sich dann die bereits positiv 
gewordenen und die noch negativ gebliebenen Phosphatidteilchen 
gegenseitig an, und es ergibt sich eine Entmischung, die den 
Namen Autokomplexkoazervation erhalten hat, weil sich 


dabei gleichartige, aber verschieden geladene Teilchen gegenseitig 


anziehen. 

Die Koazervat-Entmischungen zeigen morphologisch eine 
ganze Anzahl Erscheinungen, die im Zellgeschehen ihr Gegenstiick 
finden. Da ist vor allem die Vakuolisation zu nennen. Ver- 
andert man in einem System, bestehend aus Gleichgewichtsfliissig- 
keit und darin suspendierten Koazervattrépfchen, durch thermische 
oder stoffliche Veriinderung das Gleichgewicht in der Richtung 


einer weiteren Dehydratation (Erwirmung, weitere Zugabe von 


Sensibilisatoren), erscheinen in den Trépfchen Vakuolen. Diese 
stellen ausgeschiedene Gleichgewichtsfliissigkeit vor, die im Innern 


des Koazervattrépfehens verblieben ist (Abb. 32). Es ist wahr- 
scheinlich, da die Vakuolisation durch Dehydratisierung mit der 
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Vakuolenbildung in der Zelle vergleichbar ist, da auch dort 
Flissigkeit aus Plasmakolloiden ausgeschieden wird. 

AuBer diesem auffallenden Analogon erwahnt BUNGENBERG 
DE JONG (1932) an Hand von Beobachtungen an Koazervaten 
noch weitere Modelle fiir zytologische Differenzierungen. Mischt 
man Gelatine-, Gummiarabicum und Hefenukleinsaure-Sole, so 


Abb. 32. Vakuolisation von Koazervattropfen aus isoelektrischem Gelatine- 
sol + Resorzin durch Abkiihlung (nach BUNGENBERG DE Jona 1932), 


erhalt man neben einer Gleichgewichtsfliissigkeit zwei Komplex- 
koazervate, von denen das eine vornehmlich aus Gelatine und 
Gummiarabicum, das andere dagegen hauptsachlich aus Gelatine 
und Nukleinsiure zusammengesetzt ist. Ihre Verteilung ist derart, 
daB das erste das zweite stets als tropfenartigen Hinschlu8 enthalt. 
Man kann dies leicht zeigen, da sich das negative Nukleinsaure- 
koazervat selektiv mit basischen Farbstoffen, z. B. Methylgrin, 
anfarben laBt. Auf diese Weise ergibt sich ein Bild, das BUNGEN- 


< 
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BERG DE JONG als Modell fiir einen im Zytoplasma eingebetteten 
Kern anspricht. Ich glaube jedoch nicht, daB solche Vergleiche 
zulassig sind, da sowohl Kern als auch Zytoplasma eine Struktur 
besitzen, wahrend die Koazervattropfen, soweit es sich um 
Fliissigkeiten handelt, vollig amorph sind. Das zellahnliche 
Bild ist daher wohl eher zufalliger Art und sollte deshalb nicht 
als Analogon zu zytologischen Verhaltnissen herangezogen werden. 
Man wird sonst leicht dazu verleitet, das Wechselspiel zwischen 
Zytoplasma und Kern viel zu einfach aufzufassen. Die Kern- 
veranderungen bei der Karyokinese z. B. kénnen unméglich nur 
auf Hydratations- und Ladungsanderungen zuriickgefiihrt werden, 
sondern diese Vorgange gehen mit komplizierten Struktur- 
verschiebungen gepaart. 

Die Lehre von der Koazervation kann somit nur als wertvolle 
Hilfswissenschaft der Zytologie auftreten, solange es sich um Ent- 
mischungserscheinungen von amorphen Gebilden, wie Vakuolen, 
Lipoidmikrosomen usw. handelt (s. Abb. 22). Fiir die Aufklarung 
der submikroskopischen Morphologie des Protoplasmas kann sie 
jedoch im wesentlichen nicht mehr leisten als die Dispersionslehre, 
denn die Koazervate sind als Flissigkeiten meistens amorph, 
wahrend das Wichtigste am Protoplasma wohl gerade seine 
Struktur ist. Wir wenden uns daher der Strukturlehre zu, um 
zu erfahren, was wir von jener Seite tiber den submikroskopischen 
Bau des Protoplasmas erfahren ké6nnen, 
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Unter Strukturlehre wird die gesetzmiBige gegenseitige Lage 
von Atomen, Ionen und Molekiilen verstanden. Die Lagebezie- 
hungen der Atome im Molekiil wird von der Strukturchemie 
untersucht, die sich also in dieser Hinsicht als eine morphologische 
Wissenschaft erweist. Wenn z. B. der Kohlenstoff mit seinen 
4 Valenzstrichen oder ein Benzolkern mit dem bekannten Sechs- 
eck dargestellt werden, so sind dies morphologische Veranschau- 


H lichungen, die auf Grund gewisser 
j Pe ae Kigenschaften dieser Stoffe ge- 
H——C——H M: L funden worden sind. Die genaue 
| < réumliche Lage der Valenz- 

H 


striche und die gegenseitigen Ab- 
Abb. 33. staénde der Atome blieben aller- 
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dings lange unbekannt, weshalb sich bei der Verwendung von 
Valenzstrichen eine gewisse Willkiir in bezug auf deren Richtung 
und Lange geltend machte (s. Abb. 44), und die Formelsprache 
der organischen Chemie kaum als Gestaltlehre aufgefaBt wurde. 
Heute sind jedoch diese fehlenden Bestimmungsstiicke fiir eine 
genaue morphologische Darstellung bekannt, so da wenigstens 
einfachere chemische Formeln bei richtiger Schreibweise wirkliche 
Molekiilmodelle vorstellen, die auf eine Ebene projiziert sind. Die 
Kenntnis der genauen Abstainde und Richtungen hat man zur 
~Hauptsache der Réntgenometrie zu verdanken. Die Réntgen- 
strahlen erlauben Dimensionen von der GréBSenordnung ihrer 
Wellenlange (z. B. Kupferstrahlung 2 = 1,54 A) zu messen, wenn 
sich identische Abstande sehr oft wiederholen und als Gitter 
Interferenzen erzeugen, die auf der photographischen Platte 
makroskopisch sichtbar gemacht werden kénnen. Es ist also das 
Prinzip der Wiederholung, das erlaubt hat, in die Morphologie 
des Molekiilbaus einzudringen. Je regelmaBiger die gegebenen 
Abstande angeordnet sind, desto genauer lassen sich ihre Absolut- 
werte und Richtungen ermitteln. Aus den Betrachtungen tiber 
die Homogenitat folgt daher, da in Gasen, Fliissigkeiten (Abb. 
15 u. 16) und Lésungen die Morphologie des Molekiils réntgeno- 
metrisch nicht ermittelt werden kann. Eine Ausnahme bilden 
allerdings Lésungen sehr groBer Molekiile, die in ihrem Bau selbst 
eine gewisse Periodizitat aufweisen (wie z. B. Kohlenstofiketten) ; 
aber die erzielten Messungen sind in solchen Fallen oft nicht ein- 
deutig, weil keine festgelegten Orientierungsrichtungen der Mole- 
kiile vorliegen. Die sichersten Werte gegenseitiger Atomabstiande, 
die oft eine unglaubliche Genauigkeit (bis 1°/)) von 1 A) erreichen, 
sind daher an Kristallgittern bestimmt worden, in denen die Punkt- 
lagen, die man vermessen will, praktisch nicht gegeneinander ver- 
schiebbar sind. Zur quantitativen Ermittlung der Anordnung der 
Atome in einem Molekiil mu8 man also Phasen verwenden, denen 
eine Struktur zukommt. Amorphe, strukturlose Phasen, wie 
Filiissigkeiten und echte Lésungen, sind fiir die Auffindung solcher 
morphologischer Beziehungen ungeeignet. 

In der Biologie liegen nun die Verhaltnisse in dieser Hinsicht 
besonders ungiinstig. Wohl miissen wir dem Protoplasma eine 
Struktur zuschreiben, aber diese wird nicht in dem Mae vom 
Prinzipe der Wiederholung beherrscht, daB eine Rontgenanalyse 
moglich ware. Zwar spielt die Periodizitat fiir alle Lebewesen 
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eine hervorragende Rolle; aber diese bezieht sich mehr auf das 
zeitliche Geschehen, als auf die raumliche Anordnung. Eine 
streng periodische Ordnung setzt ein Gleichgewicht der Krafte 
voraus, und dies widerspricht dem Leben, das auf Bewegung und 
Aufrechterhaltung von Ungleichgewichten beruht. Sobald eine 
chemische Verbindung den Stoffwechsel verlaBt, ko6nnen dagegen 
die ordnenden Krafte eingreifen und periodische Strukturen er- 
zeugen, wie z. B. bei den Geriistsubstanzen Zellulose, Chitin, 
Kollagen, Keratin usw. Man ist daher fiir die ErschlieBung 
der Struktur des Protoplasmas auf andere Wege angewiesen, die 
sich jedoch z. T. auf die Ergebnisse der Kristallstrukturforschung 
stiitzen. Es mu8 hier daher dieser wichtige Zweig der Morphologie 
kurz beriihrt werden. 


a) Kristallstruktur 


Raumgitter. Das Wesen der Kristallgitter besteht darin, daB sich 
bestimmte Punktlagen, die in den einfacheren Fallen mit dem Schwerpunkte 
der Atome identisch sind, nach drei ausgezeichneten Richtungen des Raumes 
periodisch wiederholen. Diese Richtungen fallen mit den Achsen des Kristall- 
systemes zusammen. Der Abstand von einem gleichwertigen Punkte bis zum 
nachsten wird als Identititsperiode oder Gitterkonstante bezeichnet. Je 
nach den Kristallsystemen sind die Gitterkonstanten in drei (kubisch) oder 
nur zwei Richtungen (tetragonal, hexagonal, rhomboedrisch) gleich, oder 
aber sie sind in allen drei Richtungen des Raumes verschieden (rhombisch, 
monoklin, triklin). Die regelmaBig sich wiederholenden Punkte bilden eine 
Punktreihe; durch Verschiebung einer solchen Reihe senkrecht oder schief 
zu ihrer Richtung um immer denselben Betrag, entsteht die Netzebene, 
und durch Verschiebung einer solchen Punktebene das Kristallgitter. 
Bewegt man sich von einem Punkte im Gitter aus nach den 3 Hauptrich- 
tungen um je eine Identitatsperiode und vervollstindigt das beschriebene 
Vektorentripel zu einem raéumlichen Parallelepiped, erhalt man die soge- 
nannte Basiszelle oder den Elementarbereich des Kristallgitters. Ahnlich | 
wie ein Gasmolekiil die kleinste Kinheit mit allen chemischen Eigenschaften 
der gasférmigen Phase vorstellt, so ist der Elementarbereich die kleinste 
Einheit, die noch alle physikalischen und symmetrischen Eigenschaften 
des Kristalls aufweist. Er kann ein bis mehrere Molekiile (bei den Hoch- 
polymeren auch nur Teile von Molekiilen) enthalten. Es handelt sich also 
um einen geometrischen und keineswegs um einen chemischen Begriff. 
Wenn man den Elementarkérper in seine Bausteine zerlegt, gehen die kristal- 
linen EKigenschaften verloren. Da die Basiszelle alle Eigenschaften des 
Kristalls besitzt, und man sich diesen durch Verschiebung des Elementar- 
bereiches in den avisgezeichneten Richtungen entstanden denken kann, 
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geht das Streben der Strukturbestimmung dahin, die Ausmafe und die 
Symmetrie dieses Bereiches zu bestimmen. Seine Form wird durch die drei 
Identitatsperioden a:b:c in A angegeben, wozu im monoklinen und 
triklinen System au8erdem noch die Winkel f bzw. a, B, y kommen, die die 
Kanten des Elementarbereiches miteinander einschlieBen. Das makrosko- 
pisch ermittelte Achsenverhaltnis der Kristalle stimmt mit dem Verhialtnis 
der Kantenlangen in der Basiszelle tiberein, wenn es auf dieselben Flachen 
bezogen ist, die den Elementarbereich begrenzen. 

Die Réntgenmethode gestattet die Abstainde der Netzebenen zu 
messen. Bei den hochsymmetrischen Kristallen (kubisches System) sind 
die Gitterpunkte identisch mit den Schnittpunkten von Symmetrieebenen, 


und ihre Abstande lassen sich infolgedessen aus den Abstinden der Réntgen- 


interferenzen einwandfrei berechnen. Bei den niedriger symmetrischen 
Gittern ist die Lage der Punkte in den Netzebenen dagegen nicht durch 
Symmetrieelemente eindeutig festgelegt, sondern sie besitzen gewisse 
Freiheitsgrade. Dies hat zur Folge, daB die Strukturbestimmung mit Hilfe 
von Abstandsmessungen der Réntgeninterferenzen allein nicht méglich ist, 
sondern es miissen auch noch Intensitaétsmessungen der Interferenzen 
herangezogen werden, wobei jedoch oft nur eine niherungsweise Bestim- 
mung der genauen Lage aller Gitterpunkte im Elementarbereiche méglichist. 


In Abb. 34 u. 35 sind zwei der bekanntesten Kristallgitter dargestellt, 
namlich vom Elemente Gold und von der Verbindung Kochsalz. Beide 
Gitter sind kubisch, das heiBt GréBe und Form des Elementarbereiches sind 
durch eine einzige Identitatsperiode a bestimmt, die in drei senkrecht zu- 
einander stehenden Richtungen gleich ist. Hat man a réntgenometrisch 
ermittelt, kann man das Volumen a*, und aus der bekannten Dichte des 
kristallisierten Stoffes das Gewicht des Elementarbereiches berechnen. 
Teilt man dieses Gewicht durch das absolute Gewicht der betreffenden 
Atom- oder Molekiilart (= Atom- bzw. Molekulargewicht/Loscumiprsche 
Zahl 0,606 x 1024), so erhalt man die Anzahl Atome oder Molekiile im Ele- 


Abb. 34 u. 35. Kristallgitter. Die umrandeten Punkte gehéren 
zum Klementarbereich. 


Abb. 34. Gold a = 4,07 A; Abb. 35. Kochsalz a = 5,60 A; 
e@ Au. e Na, o Cl. 
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mentarbereich. So enthilt der Elementarwiirfel beim Gold 4 Au-Atome 
und beim Kochsalz je 4.Na- und 4Cl-Ionen. Diese Punkte sind in Abb. 34 u. 
35 umrandet, die iibrigen auf der Wiirfeloberflache eingetragenen Punkte 
sind durch Translation aus den umrandeten hervorgegangen zu denken 
und gehdren somit zu den benachbarten Elementarbereichen. Der Gitter- 
typus des Goldes wird kubisch flachenzentriert bezeichnet, da in den Schnitt- 
punkten der Flachendiagonalen je ein Gitterpunkt liegt. Nach dem gleichen 
Schema, jedoch mit anderen Gitterkonstanten a, kristallisieren zahlreiche 
Elemente wie Ag, Cu, Al, Pb usw. Beim Kochsalztypus, der sich bei ver- 
schiedenen binaren Verbindungen (NaF, KCl, PbS usw.) mit anderen Werten 
fiir a wiederfindet, sind zwei solche flachenzentrierte kubische Gitter inein- 
ander gestellt. 

Hauptvalenzgitter. Neben den geometrischen Lagebezie- 
hungen der Punkte in den Kristallgittern sind vor allem die Krafte, 
welche die Atome gegenseitig zusammenhalten, wichtig. Die rein 
geometrische Gitterbetrachtung ist hiervon véllig unabhangig. 
Sobald man sich aber dafiir interessiert, warum gewisse Abstande 
in einem Gitter groB, andere dagegen klein sind, mu8 man sich 
. dieser Frage zuwenden. Die Gitterkrafte sind nun in der Tat 
verschiedener Natur. Schon in den beiden erwahnten einfachen 
Beispielen liegen Verschiedenheiten im gegenseitigen Kraftespiel 
vor. In Abb. 34 ziehen sich gleichartige Atome an, bei Abb. 35 
dagegen gegensatzlich geladene Ionen. In beiden Fallen betatigen 
sich Hauptvalenzen als Gitterkrafte, die sowohl gleichgeladene 
als auch elektrisch verschiedene Teilchen miteinander verbinden 
konnen, Man spricht im ersten Falle von einem homéopolaren 
Gitter, im zweiten dagegen von einem heteropolaren oder 
Tonengitter. ' 

Die morphologische Gleichartigkeit dieser beiden Gittertypen 
riihrt davon her, da dem Gitteraufbau in beiden Fallen die Regeln 
der Koordinationslehre zugrunde liegen. Nach der Komplex- 
chemie von WERNER umgibt sich jedes Atom mit einer gesetz- 
maBigen Anzahl von Nachbarteilchen, die je nach den raumlichen 
Verhaltnissen 4, 6, 8 oder 12 betriigt. Diese Theorie, die urspriing- 
lich aus der Zusammensetzung  kristallwasserhaltiger [z. B. 
Ca (HO), Cl,] und anderen Komplexsalzen abgeleitet worden 
war, hat sich bei der ErschlieBung der Kristallstrukturen auch fiir 
andere Verbindungen und fiir die Elemente als richtig erwiesen. 
In der Tat ist in Abb. 34 jedes Au-Atom der Wiirfelecken von 
12 Nachbaratomen und in Abb. 35 jedes Na-Atom von 6Cl-Atomen, 
oder umgekehrt jedes Cl-Atom von 6 Na-Atomen, umgeben. 
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Die Koordinationslehre hat zu einer weiteren grundlegenden 
- Erkenntnis gefiihrt, die fiir die submikroskopische Morphologie 
der organischen Verbindungen von allergréSter Bedeutung ge- 
worden ist. Es hat sich namlich gezeigt, daB die Gitterpunkte 
in Abb. 34 u. 35 nur die Schwerpunkte der Atome vorstellen. Der 
Bereich ihrer Elektronenbahnen nimmt dagegen einen so groBen 


Abb. 37—38. Koordinationszahlen (n. Macnus 1922). 


Abb. 36. Abb. 37. Abb. 38. 
Abb. 36. Zahl 12; z. B. Au (Au),, im kristalliierten Gold. 
* Abb. 37. Zahl 6; z. B. Na (C1), im Kochzalz, Fe (CN), als Jon. 
Abb. 38. Zahl 4; z. B. CC1,, CC, im Diamant. 


Raum ein, da8 er durch Kugeln dargestellt werden kann, die sich 
im Gitter gegenseitig berithren (Abb. 36—38). Hin Kristallgitter, 
das durch lauter Hauptvalenzketten zusammengehalten wird, 
ist daher nicht so locker gebaut, wie es nach den tiblichen Bildern 
scheint, sondern es stellt ein kompaktes Gefiige von Kugeln vor. 
Leider erhalt man keine anschaulichen raumlichen Darstellungen, 
wenn man statt Gitterpunkten sich beriihrende Kugeln zeichnet, 
dagegen wird dieses Verfahren in der Ebene mit groBem Erfolge 
angewendet (s. Abb. 40). Die Atomabstande in den Gittern von 
Elementen entsprechen also den Atomdurchmessern, und bei den 
binaren Verbindungen stellen sie die Summe der Radien der beiden 
Partner vor (GonpscHmiD). Auf diese Weise hat man die Raum- 
beanspruchungen der verschiedenen Atome ermitteln und zugleich 
eine Erklarung fiir die verschiedenen Koordinationszahlen finden 
kénnen. Z. B. schlieBen vier Cl-Atome, zu einem Tetraeder zu- 
sammengefiigt, einen Raum zwischen sich ein, der gerade der 
GréBe eines Siliciumatoms entspricht; gegeniiber Cl betatigt Si 
daher die Koordinationszahl 4 (SiCl,). Von den kleineren Fluor- 
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ionen miissen dagegen 6 Kugeln aneinander gelegt werden, um 
zwischen ihnen den Raum fiir ein Si-Atom zu erhalten, daher die 
Koordinationszahl 6 (SiF,~ ~). 

Die Abstande der Atome, bzw. die Durchmesser ihrer Spharen, 
zeigen nun eine erstaunliche Konstanz, wenn im Gitter homéo- 
polare Valenzbindungen vorliegen, und zwar nicht nur bei ein- 
fachen, sondern auch bei ganz komplizierten Verbindungen. Bei 
den heteropolaren Ionengittern kommt jedoch durch die gegen- 
seitige Ladung der beiden Partner ein stérendes Moment hinzu. 
Die Ionen werden gegenseitig polarisiert, was zu Defor- 
mationen der Elektronenbahnen fiihren kann (Fagans), falls die 
Symmetrie des Gitters solche Effekte, wie z. B. beim Kochsalz 
(Abb. 35), nicht ausschlieBt. Die Ionen kénnen dann nicht mehr 
durch Kugeln veranschaulicht werden, sondern sie stellen ahnlich 
wie die Wassermolekiile in Abb. 26 Dipole dar. Dies hat zur Folge, 
daB Ionengitter oft eine niedrige Symmetrie besitzen, und dab 
die Atomabstande zwischen zwei bestimmten Partnern, je nach 
den speziellen Verhaltnissen, gewissen Schwankungen unterworfen 
sind. 

Bei den Strukturen der organischen Verbindungen, die 
durchweg hom6opolaren Charakter tragen, ist dies gliicklicher- 
weise nicht der Fall, so daB man die bei bestimmten Verbindungen 
gefundenen Abstande mit groBer Sicherheit auf andere tibertragen 
und deshalb von Abstandsregeln sprechen kann. In Tab. 4 
sind eine Anzahl Atomabstainde angegeben, wie sie réntgeno- 
metrisch an organischen Kristallen festgestellt worden sind. Die 
Wasserstoffatome miissen bei diesen Betrachtungen vernach- 
lassigt werden, da sie wegen ihrer geringen MaBe das Réntgenlicht 
nicht abbeugen; auch scheinen sie auf den Abstand der Atome 
keinen merklichen EinfluB auszuiiben. Aus Tab. 4 liest man z. B. 
ab, daB der Atomradius des Kohlenstoffs rg bei einfacher Bindung 
0,77 A und der des Stickstoffs ry 0,71 A betragt. Trotz des groBeren 
Atomgewichtes des Stickstoffs ist also sein Wirkungsbereich 
kleiner als derjenige des Kohlenstoffs. Ebenso ersieht man, daB 
durch Doppelbindungen die EinfluBsphire des C-Atoms abnimmt. 

Jedem Bindungsstrich in einem organischen Molekiil ent- 
spricht ein ganz bestimmter Energieinhalt (Meyer und Mark 
1930). Wenn man z.B. je ein Mol verschiedener Vertreter 
der homologen Kohlenwasserstoffreihe verbrennt, nimmt die Ver- 
brennungswarme fiir jedes neu eingefiihrte C-Atom um einen ganz 
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Tabelle 4. Atomabstande und Hauptvalenzkrafte in organischen 


Verbindungen 
ee ee ee a 
Abstand . es ane 
ae aquivalent 
’ Kristallgitter Bindung = kg-Cal. 
n. STUART 
(1934) (n. Mryer- 
Marx 1930) 
Diamant..<. ..... aliphatisch C—C 1,54 71 
Graphit ss. 2.0... aromatisch C=C 1,42 96 
Stilbencgs <. 5 ws doppelt C=C 1,35 125 
Ca-Karbid .... dreifach C=C 1,19 166 
Kohlensaure . . . | Ketobindung C=O} 1,05—1,15 203 
Polyoxymethylen . | Sauerstoffbriicke C—O 1,49 = 
Harnstoff, Hexa- 
methylentetramin | Aminobindung C—N]| 1,33—1,48 — 


bestimmten Wert zu; er betragt ungefahr 70 kg-Calorien. In ahn- 
licher Weise sind auch fiir die anderen Bindungen, die auf Tab. 4 
aufgefihrt sind, die Energieaiquivalente ermittelt worden. Man 
erkennt, daB mit abnehmendem Abstand der C-Atome der Energie- 
gehalt der verschiedenen Bindungsarten zunimmt. Zusammen- 
fassend kann man sagen, da8 bei den Hauptvalenz-Verkniipfungen 
der Atome, die fiir den Aufbau des Protoplasmas eine Rolle 
spielen, Abstande von 1—1,5 A und Bindungsenergien von der 
GréBenordnung 100—200 kg-Cal auftreten. 

Molekiilgitter. Neben den homéopolaren Hauptvalenz- 
gittern und den heteropolaren Ionengittern miissen die 
Molekiilgitter in Betracht gezogen werden. Wenn die Wertig- 
keit einer Atomart der Koordinationszahl gegentiber einer andern 
Atomart entspricht (wie z. B. bei CH,), entstehen durch die gegen- 
seitige Absattigung der Valenzen nicht unbegrenzte Gitter wie 
in Abb. 34 u. 35, sondern in sich geschlossene Molektile. Obschon 
diesen freie Valenzen fehlen, lagern sie sich trotzdem zu Kristall- 
gittern zusammen (s. Mark u. SCHOSSBERGER 1937). Aber die 
Bindungskrafte sind nun anderer Art; man nennt sie im Gegensatz 
zu den Hauptvalenzen Nebenvalenzen. Die theoretische Physik 
erklart ihre Entstehung, in ahnlicher Weise wie die Orientierung 
und Bindung der Wassermolekiile um ein Ion (s. Abb. 28), mit 
Hilfe von Dipolmomenten. Praktisch auBert sich die gegenseitige 
Bindung von Molekiilen als Kohasion. Die Nebenvalenzkrafte 
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sind also identisch mit den VAN DER WaAatsschen Kohasions- 
kraften. Sie sind in den Molekiilgittern von gleicher Art wie in 
Fliissigkeiten und kénnen daher durch die Bestimmung der Subli- 
mations- oder Verdampfungswarme einer Verbindung ermittelt 
werden. So wie der Energiegehalt der Hauptvalenzbindungen 
durch die Verbrennungswarme bestimmbar ist, 1aBt sich also auch 
die Bindungsfestigkeit der Nebenvalenzen experimentell ermitteln. 
Es zeigt sich dabei, daB die verschiedenen Atomgruppen oder 
Radikale, die in den Strukturformeln der organischen Chemie auf- 
treten, bestimmte Beitrage zur Kohasion liefern. Die Gesamt- 
kohasion einer Molekiilart setzt sich dann in erster Naherung 
additiv aus diesen Teilwerten zusammen, und kann ahnlich wie 
das Molvolumen nach der Koppschen Regel, das Molekular- 
gewicht oder die Molekularrefraktion durch Zusammenzahlen 
bestimmter Inkremente berechnet werden. Der Kohasionsanteil 
der charakteristischen Gruppen ist daher als Molkohasion be- 
zeichnet worden (MEYER und Mark 1930). So setzt sich z. B. die 
Verdampfungswarme von Athylalkohol, die 10 kg-Cal/Mol betragt, 
aus der Molkohasion -von CH,CH,OH additiv zusammen. Aus 
Tabelle 5 sind die entsprechenden Werte zu entnehmen. 


Tab. 5. Kohasionskrafte zwischen organischen Gruppen 
Nach Meyer und Mark 1930 


Gruppen | Molkohasion 

kg-Cal/Mol. 
Aliphatischer C: Methyl- und Me-| | —CH,; u. =CH, 1,78 
_ thylengruppen { | —CH,—.,, =CH— 0,99 
Atherbriicken1 wee nee ee —O— 1,63 
ATOINOPLUN RCI siuemes ce on men mee —NH, 3,53 
Karbonylgruppen =. . ne... =CO 4,27 
Aldehydoruppen. .) ss. 6 —CHO 4,70 
Hydroxylgruppen ........ -—OH 7,25 
Karboxylgruppen ....-... —COOH 8,97 


Die Zusammenstellung zeigt, da sich Methyl- und Methylen- 
gruppen sowie Sauerstoffbriicken benachbarter Molekiile gegen- 
seitig nur schwach anziehen; Amino- und Ketogruppen zeigen 
eine mehr als doppelt so groBe Anziehung und bei den polar ge- 
bauten Hydroxyl- und Karboxylgruppen erreicht die Kohasion 
recht ansehnliche Werte. Trotzdem sind alle Werte fiir die Mol- 
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kohasion 10—100 mal kleiner als die Energiediquivalente der 
Hauptvalenzbindungen, und dementsprechend sind die Neben- 
valenzbindungen mindestens 10 mal schwacher. Dies hat zur 
Folge, da8 im Kristallgitter iiberall, wo sich Nebenvalenzen be- 
tatigen, die Abstande viel gréBer sind als zwischen hauptvalenz- 
maBig gebundenen Atomen. In organischen Kristallen, wo beide 
Bindungsarten auftreten: Hauptvalenzen innerhalb des Molekiils 
(intramolekular) und Nebenvalenzen zwischen den Molekiilen 
(intermolekular), sind die Gitterabstaénde daher prinzipiell von 
zweierlei Art. 


b) Strukturchemie 

Mit der Entdeckung der Stereoisomerie lernte die Struktur- 
chemie, wie in jedem Lehrbuch der organischen Chemie ausfiihr- 
lich beschrieben ist (z. B. KarreR), am Kohlenstoffatom ver- 
schiedene Stellungen des Substituenten unterscheiden. Durch 
die Abstandsregeln der Kristallstrukturlehre lassen sich nun aber 
nicht nur relative, sondern auch absolute gegenseitige Lagen 
der Atome im Raume festlegen. 

Den Ausgangspunkt fiir die neue Richtung der Struktur- 
chemie bildet das Kristallgitter des Diamanten. Er kristallisiert 
kubisch. Sein Elementarkorper ist daher ein Wiirfel und dieser 
enthalt 8 C-Atome, von denen wie beim Gold 4 zu einem flachen- 
zentrierten Wiirfel geh6ren, wahrend 4 weitere auf den Korper- 
diagonalen in der Mitte zwischen Wiirfelecken und Zentrum liegen 
(Abb. 39a). Die Basiszelle beherbergt also gewissermaBen 4 Zen- 
tralatome, die entsprechend ihrer Koordinationszahl tetraedrisch 
von Nachbaratomen umgeben sind (vgl. Abb. 38). Wenn man 
dieses Raumgitter auf seine Basis projiziert, erhalt man Abb. 39b, 
welche die in der organischen Chemie tibliche Anordnung der 
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a) 
Abb. 39. Diamantgitter. a) Elementarbereich. b) GrundriB. 
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Valenzstriche aufweist! Das gebrauchliche Schema des vier- 
wertigen Kohlenstoffs (Abb. 33) ist also morphologisch richtig, 
wenn man es als Projektion eines Tetraeders auffaBt. 


Die réntgenometrisch bestimmte Gitterkonstante des Diamants, das 
heiBt also die Wiirfelkante, miBt 3,55 A. Hieraus ergibt sich fiir den Ab- 
stand der Gitterpunkte auf der Flachendiagonale ¥% - 3,55 - 7/ 2 = 2,51 A; 
ferner betragt der kiirzeste Abstand von zwei C-Atomen auf der K6rper- 
diagonale 4 - 3,55 - V3 = 1,54 A. Auf diese einfache Weise ist der C—C- 
Abstand in der Tabelle 4, welcher der Wirkungssphare eines Kohlenstoff- 
atoms bei aliphatischer Bindung entspricht, errechnet worden. 


Legt man eine Ebene durch zwei K6rperdiagonalen, so ergibt 
sich eine Anordnung der Gitterpunkte, wie sie in Abb. 40 dar- 
gestellt ist. Die C-Atome sind in diesem Schnitt durch eine Zick- 
zacklinie verbunden, deren Glieder untereinander den sogenannten 
Tetraederwinkel von 10914° miteimander einschlieBen. Auf 
Parallelebenen trifft man weitere Scharen solcher Zickzackketten, 
von denen in Abb. 40a eine punktiert angedeutet ist. Sie ist mit 
den beiden andern durch Hauptvalenzen verbunden. 
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Abb. 40. a) Diamantgitter (Hauptvalenzgitter) gegeniiber Abb. 39a um 
45° nach vorn geneigt. b) Paraffingitter (Molekiilgitter) v—Valenz- 
winkel 1091/,°, 
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Aliphatische Verbindungen (Kettengitter). Die beschriebene 
| Zickzackanordnung bildet nun die Grundlage fiir die gesamte 
Morphologie der gesattigten Kohlenstoffverbindungen; denn es 
zeigt sich, da alle aliphatischen Molekiile solche gebrochene 
Ketten vorstellen. Bei Paraffin-Molekiilen nimmt z. B. die im’ 
kristallisierten Zustande réntgenometrisch bestimmbare Ketten- 
lange je C-Atom nicht um 1,54 A zu, wie dies eine gestreckte Kette 
verlangen wiirde, sondern nur um 1,27 A, woraus leicht zu be- 
rechnen ist, daB gewinkelte Ketten mit dem Tetraederwinkel vor- 
handen sein miissen. Zwei C-Atome beschlagen auf diese Weise 
miteinander einen Bereich von 2,54 A, der bei den Paraffinen als 
intramolekulare Periode auftritt (HENGSTENBERG 1928, MULLER 
1929, Harte 1931). 

In Abb. 40b ist dargestellt, wie sich solche Ketten durch 
Parallellagerungen zum rhombischen Kristallgitter der Paraffine 
zusammenfiigen. Es scheint paradox, daB die weichen, plastischen 
Paraffinkristalle einen dem Diamantmodell, wie es in Abb. 40a 
aufgestellt ist, so ahnlichen Gitterbau besitzen. Trotz der schein- 
baren Ubereinstimmung liegen jedoch grundlegende Unterschiede 
vor, die das physikalisch so. vollig verschiedene Verhalten der 
beiden Substanzen verstaéndlich machen. Vor allem ist das Gitter 
der Paraffinkristalle viel lockerer gebaut. Dies rihrt davon her, 
daB es sich bei ihnen nicht um ein Hauptvalenz-, sondern um ein 
Molekiilgitter handelt, denn die Ketten sind untereinander 
nur durch VAN DER Waatssche Krafte verbunden, da ja die CH,- 
Gruppen nur zwei Nachbargruppen hauptvalenzmaBig an sich 
zu ketten vermégen. Es gibt daher im Paraffingitter zweierlei Arten 
Abstande: molekulare von der GroBenordnung 5 A und atomare 
von der GréBe 1,5 A (Abb. 40b). Da sich im Diamantgitter alle 
C-Atome beriihren, erklairt sich seine groBe Dichte und Harte. 
Das Paraffingitter bedingt jedoch eine viel kleinere Dichte, und 
die Molekiile sind schichtenweise (Abb. 41) oder auch einzeln 
relativ leicht gegeneinander verschiebbar, worauf die Weichheit 
und: Plastizitat der Paraffinkristalle beruht. 

Solange die Paraffinketten kurz sind, lagern sie sich leicht zu 
einem Molekiilgitter zusammen. Ks entstehen so plattchenformige, 
nach der Basis leicht spaltbare Kristallchen (Abb. 41a). Wenn die 
Ketten dagegen sehr lang werden, erweist sich die Kinordnung 
der Endgruppen in bestimmte Ebenen immer schwieriger, und 
die Kristallisation erfolgt dann wie sie in Abb. 41b angedeutet 
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ist. Es herrscht hier keine strenge Kristallgitterordnung, denn 
man kann die Ketten in der Langsrichtung um intramolekulare 
Perioden, das hei8t also um Bruchteile der Kettenlange gegen- 
einander verschieben, ohne da der Gitteraufbau darunter leidet. 
. Dies riihrt daher, da& die kleineren Perioden im Innern des Mole- 
kiils (im Fall der Paraffine 2,54 A) durch ihre groBe Anzahl so 
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a) b) 
Abb. 41 Aliphatische Ketten. a) Molekiilgitter. b) Kettengitter. 


wichtig werden, daB die Periodizitaét der Endgruppen ihre Be- 
deutung verliert. Eine solche Anordnung von langen Molekiilen 
wird als Kettengitter bezeichnet. Es ist zu bemerken, da® die 
Ketten nicht um ihre Langsachse drehbar sind, denn sonst wiirde 
es sich ja nicht um eine Gitteranordnung handeln. Der Quer- 
schnitt durch ein Kettengitter ist daher homogen, in der Lings- 
erstreckung zeigen sich dagegen Inhomogenitaten, die in Abb. 41b 
durch Hervorhebung der Endgruppen angedeutet sind. Wenn die 
Ketten sehr lang sind, kann man allerdings auch auf dem Langs- 
schnitt homogene Gitterbereiche herausschneiden. 

Aromatische Verbindungen (Schichtengitter). Die aromatischen 
Kohlenstoffverbindungen lassen sich im Gegensatz zu den alipha- 
tischen nicht von der Diamantstruktur ableiten, sondern sie weisen ein 
ahnliches Bauprinzip wie der Graphit auf. Diese Kohlenstoffmodifikation 


is as 
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kristallisiert hexagonal und besitzt ein Kristallgitter wie es in Abb. 42 
dargestellt ist. Die Kohlenstoffatome bilden Sechserringe, die in einer Ebene 
liickenlos aneinander schlieBen. Dadurch werden in jedem Gitterpunkt 
3 Hauptvalenzen betatigt. Die vierte Valenz verteilt sich ahnlich wie im 
Benzol (Abb. 33) rings auf die Nachbaratome, so da8 durch die gréBere 
Bindungsenergie der C—C-Abstand auf 1,45 A verkleinert wird (s. Tabelle 4). 
Da sich so alle Hauptvalenzen in einer Ebene betatigen, entstehen Haupt- 
valenzschichten, die dann durch 
schwachere Nebenvalenzen zu einem 
Gitter vereinigt werden. Der Abstand 
der Schichten (3,41 A) ist daher 
betrachtlich gr6éBer als der Abstand 
in den Ringen. Man nennt eine solche 
Struktur, bei der die Gitterkrafte 
und Punktabstande in einer Ebene 
und senkrecht (oder in einem von 
90° wenig verschiedenen Winkel) da- 
zu derart stark verschieden sind, ein d 
Schichtengitter. Verbindungen Abb. 42. Graphitgitter. 
von diesem Gittertypus kristalli- 

sieren stets extrem plattchenférmig und sind meist sehr leicht nach 
der Basis spaltbar (Glimmer, Serizit). Hierher gehéren viele Benzol- 
derivate und andere aromatische Verbindungen (Naphthalin, Anthrazen 
usw.). Die Einteilung in aliphatische und aromatische Kérper ist somit 
nicht nur durch deren chemisches Verhalten begriindet, sondern sie hat 
auch einen morphologischen Hintergrund, indem bei der Kristallisation 
die einen eine gewisse Tendenz zur Bildung von Kettengittern, die andern 
dagegen eine starke Neigung zur Entwicklung von Schichtengittern auf- 
weisen. 


Zyklische Verbindungen. Die Strukturformeln der aliphati- 
schen Chemie sehen den Molekiilmodellen ahnlicher, wenn man bei 
ihrer Aufstellung den Valenzwinkel beriicksichtigt, den die C — C- 
Bindungen miteinander einschlieBen. Z. B. sollte man eine Kette 
wie Hexan nicht gerade, sondern gewinkelt schreiben (Abb. 
43a, b). Fiir Molekiile, die nicht in ein Kristallgitter eingespannt 
sind, sondern sich im gasformigen oder gelésten Zustande frei 
bewegen kénnen, besteht nun die sogenannte freie Drehbarkeit 
der Gruppen um die Richtung der Valenzstriche. Bei der Schreib- 
weise von Abb. 43a entsteht durch eine Drehung morphologisch 
kein neues Bild. Fiir gewickelte Ketten heif®t dies jedoch, daB 
z. B. die Gruppe 3 in Abb. 43b nicht unbedingt in der Ebene wie 
die Gruppen 1 und 2 zu liegen braucht, sondern daf sie ihren 
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Platz auch irgendwo auf dem GrundriB eines Kegels mit der 
Gruppe 2 als Spitze und dem Valenzwinkel als Offnungswinkel 
einnehmen kann. Greift man von diesen Méglichkeiten einen 
Spezialfall heraus, indem man bei den Gruppen 3 und 5 eine 
Drehung von 180° stattfinden lat, entsteht ein ringformiges 
‘Modell, das wie ohne weiteres einzusehen ist, leicht zu zyklischen 


CH 
3 nia 
CH, HyC2 : 
ae Hy“. Abb. 43. Hexan. 
CHa 3CHe fp 6 He a) Konventionelle Strukturformel; 
renee b) morphologisch richtige Struk- 
CH2 H2C4 2 > turformel; 
2 chs ce) Ringbildung, Supplement zum 
CHz SCHe 6tts Valenzwinkel v = 70%°. 
CH3 H3Cé 
a) b) ¢) 


Verbindungen fiihren kann. Abb. 43c¢ zeigt, warum sich mit Vor- 
liebe Sechser- und Fiinferringe bilden, denn bei fiinf- und sechs- 
gliedrigen Ketten liegt die Winkelsumme der Supplemente zum 
Valenzwinkel (5 x 70144° = 35214°, 6 x 70144° = 423°) am nach- 
sten bei 360°. 

Neben Kohlenstoff k6nnen im Ring auch andere Atome auf- 
treten (heterozyklische Ringe). Hier soll das fiir die Biologie 
besonders wichtige Beispiel der Zucker kurz besprochen werden. 


CH=0 1  C—OH HOH H OH 
l |H 3 we 2! See 
Et oe 2 Reon OH 0H HXOHe OH “oH HLH 
4 1 4 H 
hoe 3 HOCH 0 Aa 7 AH on 
HxOH 4 HOH 5 r 0 
| CH20H 
hGH ous He eee “ie 
CHOH 6 CH,OH 
a) b) ¢) d) 


Abb. 44. Glukose. a) Aliphatische; b) Heterozyklische Strukturformel; 
ce, d) a- und £-Konfiguration nach Haworrn. 


Die Monosaccharide, die friiher als offene Ketten aufgefa8t wurden 
(Abb. 44a), haben sich als heterozyklische Ringe mit einer 
O-Briicke entpuppt. Bei der Glukose liegt. gewohnlich eine 1—5- 
Bindung vor, die oft wie in Abb. 44b dargestellt wird. Diese Formel 
ist jedoch kein naturgetreues Schema des molekularen Aufbaues, 
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denn der Abstand C—O fallt so unnatiirlich groB aus. Haworra 
(1926) schreibt die Zucker daher als gleichseitige Sechserringe 
oder Fiinferringe, je nachdem ob Sauerstoffbriicken zwischen den 
Kohlenstoffatomen 1—5 (Abkémmlinge der Pyranose) oder 1—4 
(Derivate der Furanose) vorliegen. Abb. 44c u.d stellen die Gluko- 
pyranose dar. Mit Hilfe der Abstandsregeln (s. Tab. 4) kann man 
die Dimensionen eines Glukosemolekiils 
ausrechnen. So miBt z. B. die Achse, 
die durch die C-Atome 1 und 4 gelegt 
wird, unter der Annahme, da der 
Ring vollstandig eben sei und ein gleich- 
seitiges Sechseck vorstelle, 2 x 1,54 
+2 x 1,49 = 6,06 A. Dies ist nur 
ein Uberschlagswert, denn erstens ist 
-das Sechseck durch den etwas kleineren 
Durchmesser des O-Atoms nicht genau 
gleichseitig, und zweitens liegen die 
OH-Gruppen, die durch die O-Atome Abb. 45. Molekularstruk- 
dargestellt sind, nicht in der Ebene, tur der Glukose (nach 
in der gemessen wird, so da nicht ne caus poe ee 
der Abstand C—O, sondern dessen ver- umrandet. 

kiirzte Projektion maBgebend ist. Wenn 

man dies alles beriicksichtigt, erhalt man einen kleineren Wert, 
namlich 5,15 A, wie er auch réntgenometrisch gefunden wird. 
Abb. 45 zeigt, wie weitgehend die heutigen Strukturformeln 
(Abb. 43c) den Molekiilmodellen gleichen, so daf sie nicht mehr 
willkiirliche Schemata, sondern wohlproportionierte, in die Ebene 
projizierte Bilder des Molekiilaufbaus vorstellen. 

Nach der aliphatischen Schreibweise (Fig. 44a) kommen der 
Glukose vier asymmetrische C-Atome (x) zu, da nur die CH,- 
und die C = O-Gruppe eine Symmetrieebene besitzen. Infolge 
der Ringbildung wird aber auch das 1. C-Atom der Karbony]- 
gruppe asymmetrisch. Es gibt daher zwei verschiedene Konfi- 
gurationsméglichkeiten des heterozyklischen Ringes, die als a- und 
B-Glukose bezeichnet werden (Abb. 44¢ und d). Sie unterscheiden 
sich durch ihr optisches Drehvermégen (f dreht nur schwach). 
Wie man sieht, weist die B-Glukose eine regelmaiig abwechselnde 
Verteilung der H- und OH-Gruppen zu beiden Seiten des Ringes 
auf, wahrend bei der a-Glukose die Hydroxylgruppen des 1. und 
2. C-Atoms benachbart sind. Bei der $-Glukose ist es moglich, 
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durch Wasserabspaltung cine zweite Briicke vom 1. zum 6. Kohlen- 
stoff zu schlagen (Lavoglukosan), bei der a-Glukose dagegen nicht. 
Dies ist der Beweis dafiir, daB bei der 6-Glukose die OH-Gruppe 
am 1. C-Atom auf der gleichen Seite des Ringes wie diejenige des 
6. C-Atoms liegt. 

Die a- und f-Stellung der OH-Gruppen am 1. C-Atom ist 
von grundlegender Wichtigkeit fiir das Verstandnis der Struktur 


OH OH OH CH,0H 
x e) 
ie) OH 
0 (@) 6 
CH,OH CH,OH CH,0H OH 
a) Maltose b) Zellobiose 


Abb. 46. Disaccharide aus Glukose. 


der Disaccharide und der hochpolymeren Kohlehydrate. Bei der 
Verkettung zu Disacchariden entsteht durch Wasseraustritt eine 
1—4-Briicke zwischen zwei benachbarten Glukoseringen. Es ist 
nun leicht ersichtlich, daB bei der a-Stellung die beiden Ringe 
ohne weiteres aneinander gereiht werden kénnen, wahrend bei 
der /-Stellung einer der beiden Ringe 180° um seine 1—4-Achse 
gedreht werden muB, um die beiden OH-Gruppen, die miteinander 
reagieren sollen, in Nachbarstellung zu bringen. 

Beide Falle sind in der Natur verwirklicht: im ersten Falle 
entsteht die Maltose und im zweiten die Zellobiose, der Disaccharid- 
baustein der Zellulose (Abb. 46). Bei der Maltose kénnen die 
beiden Glukoseringe durch einfache Verschiebung (Translation) 
miteinander zur Deckung gebracht werden, wahrend bei der Zello- 
biose hierzu eine zweizihlige Schraubenachse notwendig ist. Das 
Zellobiosemolekiil besitzt daher einen héheren Symmetriegrad, 
denn die Deckoperation der Schraubung besteht in der Kombi- 
nation von Translation plus Drehung. 

Die Bindungsweise von Abb. 46a wird als a-glukosidisch und 
diejenige von Abb. 46b als -glukosidisch bezeichnet. An Stelle 
des zweiten Zuckermolekiils kénnen sich auch alle méglichen 
anderen Molekiilarten mit Hydroxylgruppen nach diesen beiden 
Bauplanen mit der Glukose verbinden, die man dann als 
a- und f-Glukoside auseinander halt. Diese Unterscheidung ist 
nicht nur vom molekiilmorphologischen (strukturchemischen) 
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Standpunkte aus interessant und wichtig, sondern auch physio- 
logisch von groBer Bedeutung. Denn die a@- und f-Briicken 
werden von ganz verschiedenen Fermenten abgebaut. Fiir die 
Hydrolyse der Maltose ist eine a-Glukosidase notwendig, welche 
die Zellobiose nicht zu spalten vermag, wahrend umgekehrt die 
B-Glukosidasen wohl die Zellobiose, nicht aber die Maltose zu 
zersetzen vermédgen. Es scheint, da die pflanzlichen Reserve- 
stoffe, die schnell miissen mobilisiert werden kénnen, mehr nach 
dem a-Typus (Saccharose, Starke) gebaut sind, wahrend Gluko- 
side, die nicht direkt als Reservestoffe angesprochen werden 
kénnen (z. B. Amygdalin), und die Zellulose 6-Glukoside vorstellen. 
Dieses Beispiel zeigt, daB auch das Problem der Enzyme letzten 
Endes morphologischer Art ist. Damit sie zwischen einer a- und einer 
f-Bindung unterscheiden kénnen, mu8 ihnen eine ganz bestimmte 
Struktur zukommen, ohne deren Kenntnis man wohl das Ratsel 
der organischen Katalyse kaum verstehen wird (MirrascH 1936). 
Der bekannte Vergleich zwischen SchloB und Schliissel ist also 
nicht nur ein Sinnbild, sondern Substrat und Ferment miissen 
im strengen Sinne des Wortes als zwei morphologisch aufeinander 
abgestimmte Teilstiicke zusammen passen. 


ce) Struktur der Phasengrenzen 


Oberflichenspannung. Die Phasengrenzgebiete sind immer inhomogen 
gebaut. Man kann nur von homogenen Phasen sprechen, wenn deren Aus- 
dehnung im Vergleich zur Oberfliche so groB ist, daB alle Oberflacheneffekte 
vernachlassigt werden kénnen. 

Am besten sind diese Inhomogenititen bei den Flissigkeiten bekannt, 
wo sie sich als Oberflachenspannung aufBern; aber sie treten, allerdings 
weniger deutlich, auch an der Oberflache von Kristallgittern oder an der 
Begrenzung von Gasphasen auf. Die Oberflachenspannung einer Fliissigkeit 
kommt dadurch zustande, daB ihre Molekiile im Innern der Phase allseitig, 
in der Phasengrenze dagegen nur einseitig von arteigenen Molekilen um- 
geben sind. Nimmt man als Beispiel eine Grenzfliche flissig-gasférmig, 
k6énnen die Anziehungskrafte der in nur kleiner Anzahl vorhandenen Gas- 
molekiile in erster Naherung vernachlassigt werden; die Flissigkeitsmolekiile 
sind daher in der Oberflache von einem ganz anderen Kraftfeld der Ko- 
hasion umgeben als im Innern der Phase. Wie Abb. 47c zeigt, heben 
sich die Kohasionskrafte, die auf ein Molekiil wirken, in der Oberflaiche 
gegenseitig nicht auf. Das Teilchen ist deshalb nicht im Gleichgewicht, 
sondern es wird ins Innere der Fliissigkeit gezogen. Diesem Zug wird es 
nachgeben soweit dies méglich ist und seinen Abstand zu den tieferliegenden 
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Molekiilen etwas verkleinern. Auf diese Weise ergibt sich eine Dichte- 
vermehrung, die in Abb, 47d grob schematisch angedeutet ist, Es entsteht 
also eine besondere Oberflachenhaut, die nach innen allmahlich ins Gebiet 
der homogenen Filissigkeit iibergeht. 

Das Oberflachenhautchen besitzt eine gewisse Festigkeit, da seine 
Molekiile nicht so frei gegeneinander beweglich sind, wie in einer idealen 
Fliissigkeit. Man kann sie messen, indem man z. B. eine Fliissigkeitslamelle 


Abb. 47. Inhomogener Phasenbau gegen die Phasengrenze fliissig/gasformig. 
Kraftefeld der Kohasion a) symmetrisch; b) asymmetrisch; c) extrem nach 
innen gerichtet ; d) Schema der inhomogenen Teilchenanordnung (sehr stark 
iibertrieben, denn die Kompressibilitat von Flissigkeiten ist AuBerst gering). 


in einem Bigel ausspannt (Abb. 48) und durch ein Gewicht an einem beweg- 
lichen Querstabchen belastet, bis sie reiBt. Die ReiBbelastung ist unabhangig 
von der Dicke der Lamelle, dagegen ist sie eine lineare Funktion von der 
Lange 1 des Querbalkens, da eine doppelt so breite Lamelle ein doppelt 
so groBes Gewicht tragen kann. Man bezieht die Festigkeit der Oberflaiche 
daher auf die Laingeneinheit 1 cm, und nennt die Kraft p, welche eine 1 em 
breite Lamellenoberflaiche zu zerreiBen vermag, die O berflachenspannung 
der betreffenden Fliissigkeit; sie wird gew6hnlich mit y bezeichnet. Da die 
vordere und die hintere Oberflache der Lamelle zerrissen werden muB, 
ist p = 2 yl. 

Anstatt den genaueren Methoden zur Ermittlung der Oberflichen- 
spannung mit Hilfe der Kapillaren-Steighéhe oder der Stalagmometrie 
(HopER 1922, 8. 154), ist hier das viel primitivere ZerreiB-Verfahren, (das 
ubrigens praktisch nur in Spezialfillen, z. B. fiir Seifenlésungen, angewendet 
werden kann) erwihnt worden, weil es der Definition der Oberflachen- 
spannung zugrunde liegt und in einfacher Weise deren Dimension als 
Kraft/em erkennen laBt. Die Oberflichenspannung ist also keine Spannung 
im gewoéhnlichen Sinne des Wortes, denn sonst miiBte ihr die Dimension 
Kraft/em? zukommen. Der Unterschied dieser beiden GréBen ist aus der 
Skizze Abb. 49 ersichtlich. Um eine Flache zu zerreiBen, muB die Zu- 
sammenhangskraft nur lings einer Strecke tiberwunden werden, wahrend 
bei einem Stabe der Kraftaufwand iiber eine Flache zu erfolgen hat. Abb.49a 
und b sind daher bildliche Darstellungen fiir die Definition der Oberflachen- 
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spannung Kraft/cm und der Kohisionsspannung pare ete 
Kraft/cm2?. 

Zum besseren Verstandnis sollen Oberflachenspannung und Koha- 
sionsspannung des Wassers miteinander verglichen werden. y betragt fiir 
Wasser bei 15°C 7,30 mg/mm oder in absolute Einheiten umgewandelt 
71,6 dyn/em. Um den Kohasions- oder Binnendruck (FREUNDLICH & 
Linpav 1932) zu messen, mu8 man Wasserflichen voneinander reiBen, 
deren Molekiile nicht gegeneinander ver- 
schiebbar sind, also z. B. einen Wasserfilm 
zwischen zwei hydrophilen Stempeln; solche 
Versuche liefern jedoch keine einwandfreien 
Daten. Ebenso muB8 die Kohasionsspannung 


Abb. 48. Messung der 


Oberflachenspannung Abb. 49. a) Oberflachenspannung 
einer Lamelle (nach (Kraft/em); b) Kohasionsspannung 
LECHER). -  (Kraft/cm?). 


tiberwunden werden, wenn das Wasser in einer austrocknenden Zelle von 
der quellbaren Zellwand abreift. Nach den osmotischen Messungen von 
RENNER (1915) und Ursprune (1915) am Farn-Annulus betragt sie 300—350 
Atmospharen. Wenn man sie jedoch theoretisch aus der Verdampfungs- 
warme des Wassers berechnet, erhalt man viel gréBere Werte, namlich etwa 
_ 1000 Atmospharen (LEecHER S. 60); im absoluten MaBsystem entspricht 
dies der GréBenordnung von 101° dyn/em?. Da die Oberflachenschicht des 
Wassers mindestens 3 A dick ist (Durchmesser des H,O-Molekiils = 2,78 A), 
miiBten etwa 1-108 solche Oberflachenhiute zusammen die Kohasions- 
spannung ergeben. Dies stimmt gré8enordnungsmaBig, denn die Ober- 
flachenspannung einer monomolekularen Wasserschicht von 71,6 dyn/cm 
multipliziert mit 1/,; - 108/em ergibt etwa 1% - 101° dyn/cm. 

Wenn die Oberflachenspannung iiber eine gewisse Flache tiberwunden 
wird, erhalt man die Dimension einer Arbeit: cm? + Kraft/em = Kraft - em = 
Arbeit. Man spricht daher oft statt von der Oberflachenspannung von der 
Oberflachenenergie einer Flissigkeit. Wenn viel Arbeit geleistet werden 
muB, um die Oberflache zu vergréBern, wie z. B. beim Wasser oder anderen 
Flissigkeiten mit viel OH-Gruppen, ist die Oberflachenenergie groB. 
Bei nackten Protoplasten ist sie dagegen tiberraschend klein, denn nach 
Newton Harvey (1937) betraigt deren Oberflachentension weniger als 
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1 dyn/cm (Tab. 6). SchlieBlich besitzt die disperse Phase in einem Disper- 
sionsmittel iiberhaupt keine Oberflachenenergie, wenn die Molekiile eines 
Trépfchens ohne Arbeitsaufwand in die umgebende Flissigkeit tibergehen 
kénnen, oder wenn die Wasserdipole der Hydratationsschicht eines festen 
Teilchens gegen auBen so beweglich werden wie diejenigen des Wassers. 
Es liegt dann der Fall vor, der in Abb. 29a dargestellt ist, das heiBt das 
Teilchen verliert seine Oberflache und erscheint im Dispersionsmittel 
gelost. 

Die Oberflachenspannung hat in der Physiologie eine groBe 
Bedeutung erlangt, da sich viele Substanzen, wie die Analyse von 
Schiumen zeigt, in der Oberflache stark anhaufen. Dabei wird 
die Oberflachenspannung gewodhnlich betrachtlich erniedrigt 
(Tabelle 6). Das Grpss-THomsonsche Theorem fat diese Er- 
fahrungstatsachen auf Grund thermodynamischer Uberlegungen 
in folgenden zwei Satzen zusammen: 1. Stoffe, die die Oberflachen- 
spannung einer wasserigen Lésung erniedrigen, gehen in die Ober- 
fliche. 2. Eine kleine Menge gelésten Stoffes kann die Ober- 
flaichenspannung stark erniedrigen, nicht aber merklich erhéhen. 


Tabelle 6. Oberflachenspannung bei 15°C. (Nach H6seEr. 1922, 
8. 167, und Newron Harvey 1937) 


f y y relativ 

Lésungen 0,25 mol Dyn/em (» H,O=1) 
Wasser s. Sl sae eee, eee ee 71,6 1,000 
RonrZuckere vac 2e-k aee a ee eeyhe Moet 1,007 
‘Harnstote’ = t at. ee Cee 71.6 1,000 
‘Glyzeritine ts hee) coke) ake ee 71,5 0,999 
ISSIOSETIVG' ete coke, eee eee eee 66,8 0,932 
Athylalkoholys } tee a ee 66,0 0,922 
Athylither (gesittigt) . . 2... . 53,1 0,742 
Athylazetatie Oe Pe eee 41,5 0,578 
i- Valerianshure S08. & he bee 34,9 ; 0,487 
inamylalkoholi-\" 8.00 eee 29,9 0,417 
Nackte Protoplasten . 9. A. . .. <1 <0,014 


Hydrophilie und Lipophilie. Heute kann man diese Verhilt- 
nisse an Hand von einfachen Vorstellungen iiber die gegenseitige 
Mischbarkeit von verschiedenen Molekiiltypen qualitativ leicht 
verstehen. Wasser und Athylalkohol lassen sich z. B. in jedem 
beliebigen Verhiiltnisse mischen, ebenso absoluter Athylalkohol 
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und Athylather. Wasser und Athylather sind dagegen nur in sehr 
beschranktem Mafe ineinander léslich. Die Phasenlehre begniigt 
sich in diesem Falle die Mischungsliicke festzustellen (Abb. 21), 
ohne sich um die Ursache der Unléslichkeit zu bekiimmern. Die 
_ Strukturlehre sucht sich dagegen ein Bild der beschrankten Lis- 
lichkeit von Wasser in Ather und umgekehrt von Ather in 
Wasser zu machen, um so den Aufbau dieser beiden Phasen auf- 
zuklaren. Man geht dabei von folgender Uberlegung aus. Wenn 
man Alkohol mit Wasser mischt, lagern sich die Wassermolekiile 
vor allem an die ihnen verwandten Hydroxylgruppen an, ungefahr 
nach dem Schema von Abb. 50a. Bei Gegenwart von viel Wasser 
hydratisiert sich die OH-Gruppe ahnlich wie in Abb. 27, indem 
sie die Dipole, wenn auch nur in geringem MafBe, etwas zu richten 
und anzuziehen vermag. Sie umgibt sich also mit einer Wasser- 
hile, die in Abb. 50a punktiert angedeutet ist. Die Alkylgruppe 
flieht dagegen die Wassermolekiile, denn sie ist hydrophob und 
ragt deshalb aus dem Hydratationsmantel heraus, wenn sie hierzu 
groB genug ist, wie z. B. beim Butyl- oder Amylalkohol. Beim 
Athylalkohol entspricht die EinfluBsphare der OH-Gruppe jedoch 
gerade ungefahr der Lange der Alkylgruppe, so da8 sich rings um 
das Molekiil Wasserdipole lagern k6nnen. MHierdurch wird die 
unbegrenzte Mischbarkeit von Athylalkohol und Wasser verstand- 
lich. Bei den héheren Alkoholen iiberwiegt dagegen der lipophile 
Anteil der Molekiilketten, so da sich nur eine beschrankte An- 
zahl von Wasserdipolen an ihnen anzulagern vermag. Ist sehr 
wenig oder praktisch kein Wasser vorhanden, lagern sich die 
Hydroxylgruppen der Alkoholmolekiile alle um die wenigen 
Wasserdipole (Abb. 50b), bei 96% Athylalkohol z.B. 9—10 
CH,CH,OH um je 1 H,O. Dieses Wasser wird mit solcher Kraft 
festgehalten, daB es nur auf chemischem Wege von den Hydroxyl- 
gruppen abgetrennt werden kann. Absoluter Athylalkohol kann 
daher bekanntlich nicht durch Destillation, sondern nur durch 
chemische Entwasserung gewonnen werden. 

Die gegenseitige Léslichkeit von Alkohol und Ather ist noch 
leichter verstaéndlich (Abb. 50c). Die Atherbriicke, also die 
-O-Gruppe, besitzt trotz ihres homéopolaren Charakters noch eine 
gewisse Verwandtschaft zur OH-Gruppe, so daB sowohl die Hydro- 
xylgruppe als auch die Alkylgruppe des Alkohols am Ather- 
molekiile Stellen finden, mit denen sie in Beziehung treten kénnen. 
Anders verhalt es sich, wenn man Wasser in Ather lésen will. 
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Zwar besitzt die -O-Briicke auch eine gewisse Affinitat zu Wasser, 
aber diese ist sehr klein. Eine bestimmte Anzahl von Athermole- 
kiilen kann daher nur eine beschrankte Anzahl von Wasser- 
molekiilen in sich aufnehmen (Abb. 50d). Es herrscht ein ahnliches 
Verhaltnis wie beim 96proz. Athylalkohol — aber wahrend dort 
die Anzahl H,O um jedes Hydroxy] beliebig vermehrt werden kann, 


Abb. 50. Léslichkeit. Wassermolekiile und OH-Gruppen schraffiert, Lipo- 

phile Gruppen (-CH;, -CH,-, -O-Briicken) schwarz. Sauerstoffgruppen 

(-OH und -O-) umrandet. a) Athylalkohol CH,-CH,-OH und Wasser H,O 

(unbeschrankte Mischbarkeit); b) ,,gebundenes‘‘ Wasser in 96% Athyl- 

alkohol; c) Athylalkohol und Athylather CH,-CH,-O-CH,-CH, (unbeschrankte 

Mischbarkeit); d) Wasser in ,,feuchtem‘‘ Athylather (sehr beschrankte Misch- 
barkeit). 


ist dies hier nicht der Fall, da jede -O-Briicke nur einen Bruch- 
teil eines Wassermolekiils an sich zu ziehen vermag. Sobald daher 
die Wassermenge eine gewisse Grenze tiberschreitet, miissen sich 
die Wassermolekiile unter sich sammeln, weil nur vereinzelte die 
Athermolekiile zu beriihren vermégen. Sie flieBen zu Tropfen zu- 
sammen und bilden eine eigene Phase. In dieser k6nnen umgekehrt 
einzelne Athermolekiile verteilt sein, aber diese werden, wie im 
folgenden gezeigt wird, gegen die Phasenoberflache abgedrangt. 
Ahnliche Verhaltnisse wie beim System Ather/Wasser trifft man 
beim System Phenol/Wasser (Abb. 21). Trotzdem beim Phenol 
C,H;OH eine Hydroxyl-Gruppe vorliegt, vermag diese nicht 
beliebig viel Wasser anzuziehen, da ihr im Phenylring fiinf wasser- 
feindliche CH—Gruppen gegeniiberstehen. 


Sell 
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Es kommt also fiir die Beurteilung der Loslichkeit von 
organischen Stoffen in Wasser nicht nur auf die Gegenwart von 
wasserliebenden oder hydrophilen Gruppen an, sondern vor 
allem auch auf deren Verhaltnis zur Anzahl wasserfeindlicher oder 
hydrophober Gruppen im Molekiil. Diese bestimmen umgekehrt 
die Léslichkeit in den homéopolaren Fettlésungsmitteln, wie 
Kohlenwasserstoffe, Tetrachlorkohlenstoff, Schwefelkohlenstoff, 
Ather, Chloroform, Benzol, Olivenél usw., und werden daher als 
lipophile Gruppen bezeichnet. Tabelle 7 gibt eine Ubersicht 
der verschiedenen hydrophilen und lipophilen Gruppen, die in 
den am Aufbau des Protoplasmas beteiligten organischen Ver- 
bindungen vorkommen. An Hand der chemischen Struktur- 
formel kann man mit ihrer Hilfe in vielen Fallen beurteilen, 
wie sich die Léslichkeitsverhaltnisse einer organischen Verbin- 
dung gestalten. 


Tabelle 7. Hydrophile und hydrophobe Gruppen 


hydrophil (lipophob) 


dipolartig (vielfach Neigung zu Fee yorephop) 


Tonenbildung) homéopolar 
O 

—CCon Karboxyl 

—OH Hydroxyl —CH, Methyl 
. ath, — 

neal CH Aldehyd _CH, \ Methylen 


—C,H, Athyl 
—C,H, Propyl 


—C=0 = Karbonyl | 
—NH, Amino 


0 
—CCvn, Amido —CyHon+, Alkyl 


zunehmende Lipoidléslichkeit 


abnehmende Wasserlislichkeit 


~NH it —C;H,— _Isoprenglied der 
= OR NE: naming Terpene 
NH 
—CKop Imido ‘PLLA E Phenyl 


y —SH  Sulfhydril 


Oberflichenfilme. Die Lipophilie der Alkylradikale erlaubt 
die in Tabelle 6 wiedergegebenen Erniedrigungen der Oberflaichen- 
spannung zu verstehen. Wie Abb. 50a zeigt, ragen die lipophilen 
Enden des Alkoholmolekiils gewissermafen aus der Hydratations- 
sphare heraus. Sie werden sich daher einander nahern, und da sie 
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die Wasserdipole flichen, gemeinsam eine Phasengrenze aufsuchen, 
wo sie sich vom Wasser abwenden kénnen. Die Hydrophobie ist 
also die Ursache, daB der Alkohol in die Oberflache geht, oder 
wie man sagt, oberflichen-aktiv ist. Natiirlich gilt dies nur, 
solange die anstoBende Phase selbst nicht hydrophil ist, was bei 
der Phasengrenze fliissig/gasformig praktisch immer zutreffen 
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Abb. 51.  Molekulare Oberflachenstruktur von wasserigen Lésungen. _ 


Anreicherung in der Oberflache von a) Athylalkohol; b) Athylather- 

Monomolekulare Filme von c) Monokarbonsaéuren, d) Dikarbonsauren. 

O Wasser, hydrophile Gruppen wei, lipophile Gruppen schwarz, Sauer- 
stoff-Gruppen umrandet. 


dirfte. Abb. 51a zeigt die Anordnung der Alkoholmolekiile in 
der Oberflache. Die lipophilen Gruppen drangen sich vom Wasser 
abgewendet in die Phasengrenze. Da nun ihre Molkohasion 
geringer ist, als diejenige des Wassers mit seinen OH-Gruppen 
(s. Tabelle 5), muB die Oberflichenspannung sinken. Herrschen 
die hydrophoben Eigenschaften wie beim Ather oder beim Amy]l- 
alkohol zufolge der vielen lipophilen Gruppen noch starker vor, 
werden die Molekiile das Wasser um so energischer fliehen 
und die Oberflaichenspannung um so starker senken. Dies ist die 
Erklarung fiir den 1. Satz des Gisss THomsonschen Theorems, 
und zugleich auch dafiir, daB geringe Mengen geniigen, um die 
Oberflichenspannung betrachtlich zu senken, weil sich ja die 
Hauptmenge der gelésten Molekiile in der Oberflache sammelt. 
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Wenn ein Stoff die Oberflachenspannung steigern soll, muB 
er gleichsam hydrophiler als Wasser sein. Dies trifft z. B. fiir die 
Zuckerarten zu, denn sie vermégen mit ihren vielen OH-Gruppen 
das Wasser stark an sich zu ziehen. Sie gehen daher auch nicht 
in die Oberflache, sondern bleiben im Innern der Phase. Ihre 
Wirkung auf die Oberflachenspannung besteht darin, daB sie durch 
ihre Anziehungskrafte auf die Wassermolekiile die Oberflache 
etwas verdichten. Es ist klar, daB dies nur méglich ist, wenn sehr 
viel Zucker in der Phase geldést ist, und daher vermag eine 
0,25 molare Lésung von Rohrzucker (der einzige Stoff, der in 
Tabelle 6 eine Steigerung der Oberflachenspannung herbeifiihrt) 
die Oberflacheneigenschaften des Wassers nur unbedeutend zu 
verandern. 

Mit wachsender Alkylkettenlainge der Alkohole steigert sich 
die Wasserfeindlichkeit der Molekiile immer mehr, und schlieBlich 
werden sie mit dem Wasser so unvertraglich, daB sie sich quanti- 
tativ auf der Wasseroberfliche abscheiden. Dasselbe gilt 
auch fiir die Fettsiuren. Ihre aliphatischen Ketten sind so hydro- 
phob, da8B sie sich auf dem Wasser aufrichten und ihren lipo- 
philen Pol der Luft zuwenden, wahrend die Karboxylgruppen 
auf dem Wasser schwimmen. Wenn zahlreiche solche Molekiile 
vorhanden sind, richten sie sich alle parallel und bilden ein Ober- 
flachenhautchen von ganz bestimmter Struktur, wie dies in 
Abb. 5lc dargestellt ist. 

Es gelingt, solche Stoffe als monomolekulare Filme auf 
dem Wasser spreiten zu lassen, und man kann dann, wie LANG- 
MUIR (1917) und Apam (1930) gezeigt haben, aus der Menge der 
sich auf dem Wasser ausbreitenden Substanz und aus der GréBe 
der Oberflachenhaut, die von einem Rechteck mit beweglichen 
Schenkeln umschlossen wird, die Dicke des Films berechnen. 
Diese entspricht der Lange 1 der Kettenmolekiile (Abb. 51c), 
und man findet auf diese Weise Werte, die mit der réntgeno- 
metrischen Methode der Kettenlingenmessung in Molekiilgittern 
iibereinstimmen. Kennt man das Molekulargewicht des _be- 
treffenden Stoffes und damit die Anzahl Molekiile, die in der 
Oberflachenschicht gebiindelt stehen, kann man auch den Abstand 
der einzelnen Kettenmolekiile voneinander berechnen; man 
findet dann wiederum ahnliche Werte wie die r6ntgenometrisch 
bestimmten Abstande der Ketten in Molekiilgittern, namlich 
eréBenordnungsmaBig 4—5 a: 
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Wenn man nun denselben Versuch mit einer zweibasischen 
Saure anstellt, ergibt sich verglichen mit der entsprechenden ein- 
basischen Saure die halbe Filmdicke, dafiir aber eine doppelt 
so grofe Oberflachenbeanspruchung. So nimmt z. B. das einzelne 
Molekiil der Nonylsiure CH,(CH,), COOH auf der Oberflache 
25 A2 ein, waihrend die Sebazinsiure COOH(CH,),; COOH 57 A2 
beansprucht (Meyer & Mark 1930). Dies muf man so ver- 
stehen, daB beide Karboxylgruppen der Dikarbonsaure auf dem 
Wasser stehen, und das Molekiil infolgedessen, wie in Abb. 51d an- 
gedeutet ist, gebogen sein mu8; die hierzu erforderliche Krimmung 
wird durch die freie Drehbarkeit der Methylen-Bindungen er- 
moglicht. 

Nicht nur typische Lipoide, sondern auch Eiweifstoffe bilden 
Oberflaichenfilme, trotzdem ihnen eine gewisse Hydrophilie zu- 
kommt. So spreitet z. B. Hiihnereiwei8 in der Form eines festen 
Hautchens auf der Wasseroberflache (Devaux 1935, GoRTER und 
Mitarbeiter 1935). Die Struktur solcher Filme ist noch nicht in 
allen Einzelheiten bekannt, da hier sehr komplizierte Verhaltnisse 
vorliegen.. Wenn es sich um Molekiile vom Typus der Polypeptid- 
ketten handelt (Abb. 80), werden sie auf dem Wasser nicht stehen, 
sondern liegen; und infolge ihres amphoteren Charakters ist die 
Spreitungsoberflache keine Konstante, sondern eine Funktion 
des pH. Wichtig scheint mir die Feststellung, daB nicht nur das 
GeriisteiweiB, sondern auch die ReserveeiweifBstoffe, nach ihrer 
Oberflachenaktivitiét zu schlieBen, einen ansehnlichen Grad von 
Hydrophobie aufweisen. 

Die Oberflachenstrukturen, die in diesem Abschnitte be- 
schrieben worden sind, kommen nicht durch Hauptvalenzen, 
sondern lediglich durch Kohasionskrafte zustande. Es herrschen 
daher keine festen Lagebeziehungen wie zwischen den Atomen in 
einem Molekiil oder in einem Hauptvalenzgitter, sondern man 
findet eine gegenseitige Beweglichkeit der Molekiile, die bei den 
Molekiilgitterkristallen -durch ihre leichte Spaltbarkeit und 
plastische Verformbarkeit bereits angedeutet ist. Bei den Ober- 
flaichenfilmen sind jedoch die strukturbildenden Krafte noch 
schwacher, so daB z, B. in einem Fettsiurehautchen jedes Mole- 
kiil gegentiber den Nachbarn um seine Langsachse drehbar bleibt, 
und mit zunehmender Hydrophilie der Molekiile wird diese Be- 
weglichkeit innerhalb Molekularfilmen auf Wasser stets gréBer. 
Die Oberflichenstrukturen von Fliissigkeiten bilden so gleichsam 
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einen Ubergang von den amorphen Flissigkeiten zu den festen 
Korpern mit bestimmter innerer Ordnung. 


d) Fliissige Kristalle 


Mesophasen. Bei der Diskussion iiber den Aufbau des Proto- 
plasmas haben zu einer gewissen Zeit die ,,fliissigen Kristalle“ 
eine grofe Rolle gespielt. LEHMANN (1917) ging sogar so weit, 
diesen merkwiirdigen Gebilden Leben zuzusprechen. Heute weif 
man indessen, da die ungewohnlichen Eigenschaften der ,,flieBen- 
den“ und ,,tropfbaren“ Kristalle, die man wegen ihrer auffallenden 
Doppelbrechung wohl besser als anisotrope Fliissigkeiten 
bezeichnet, keineswegs so ratselhaft sind wie man urspriinglich 
glaubte. Den kristallinen Fliissigkeiten kommt namlich eine ahn- 
liche Struktur zu wie den Oberflachenfilmen von fettartigen 
Substanzen auf Wasser. Es handelt sich im allgemeinen um 
Kettenmolekiile, die sich parallel richten, aber gegeneinander 
verschiebbar und um ihre Achse drehbar bleiben. Wéahrend sich 
jedoch in den Oberflachenhautchen die Orientierung nur auf 
wenige Molekiilschichten oder sogar bloB auf einen monomole- 
kularen Film beschrankt, haben bei den fltissigen ~ Kristallen 
mikroskopisch sichtbare Gebilde (verformbare Kristalle, Tropfen 
usw.) eine derartige Struktur. 

Fiir das richtige Verstandnis des Aufbaus der kristallinen Fliissigkeiten 
geht man am besten von Molekiil- und Kettengittern aus, wie sie Abb. 41 
dargestellt. In diesen sind die Molekile unbeweglich eingebaut; die Sub- 
stanz befindet sich im kristallin-festen Zustande. Fihrt man nun dem 
Gitter Warme zu, so werden die Molekiile bei einer bestimmten Temperatur 
gegeneinander beweglich, und nehmen schlieBlich alle médglichen Lagen 
an, d.h. der Kristall schmilzt und geht in den amorph-fliissigen Zustand 
iiber. Mit zunehmender Kettenlinge der Molekiile erscheint nun der Zerfall 
des Gitters erschwert. Die Fadenmolekiile werden zwar gegeneinander 
beweglich, aber sie behalten ihre parallele Lage bei, ahnlich wie in einem 
Biindel Bleistifte jeder einzelne gegentiber den andern verschoben und um 
seine Achse gedreht, nicht aber ohne weiteres aus seiner zur Biindelachse 
parallelen Lage gebracht werden kann. Wie ersichtlich, ist dieser Zustand 
ein Mittelding zwischen dem kristallin-festen und dem amorph-fliissigen 
Zustande, da die Molekiile eine Beweglichkeit gewonnen haben, die sich 
nicht auf alle Richtungen des Raumes bezieht, sondern auf eine einzige 
beschrankt bleibt. Es handelt sich also um eine neuartige Zustandsform 
der Materie, die als Mesophase (Friepet 1922) oder als kristallin- 
fliissig (VorLANDER 1936) bezeichnet wird. Da eine Zusammenlagerung 
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zu losen Biindeln nur bei stabférmigen Molekiilen méglich ist, k6nnen nur 
Stoffe aus Kettenmolekiilen als Mesophasen auftreten. Bei isodiametrischen 
Molekiilen bleibt kein ordnendes Prinzip iibrig, wenn sie gegeneinander 
beweglich werden, so daB die gesamte Ordnung auf einmal, in einem Schritte 
verschwindet. Bei Kettengittern besteht dagegen die Méglichkeit, daB die 
gittermaBige Ordnung in zwei Stufen aufgehoben wird. Beim ersten 
Schritte geht die feste Bindung zwischen den einzelnen Ketten verloren, 
aber es bleibt doch noch so 
viel Kohasion iibrig, daB sie 
parallel aneinander haften und 
aneinander vorbei gleiten. Oft 
catstehen dann spindelférmige 
Biindel, die stark doppel- 
brechend sind (vgl. Abb. 52). 
Erst beim zweiten Schritte 
erlangen sie ihre volle Beweg- 
lichkeit wie in einer idealen 
Fliissigkeit, wobei die kristallin- 
fliissige Mesophase in die iso- 
trope amorph-fliissige Phase 
iibergeht. Die Mesophasen be- 
sitzen wie andere Phasen ganz 


bestimmte Existenzbereiche: 


Abb. 52. Anisotrop-fliissige Aggregate sie treten fiir eine gegebene 


in einem Benzopurpurinsol zwischen ge- Substanz bei einer ganz be- 
kreuzten Nicols (nach ZocuER 1925). stimmten Temperatur in Er- 


scheinung (Schmelzpunkt I) 
und gehen wiederum bei einer bestimmten, héheren Temperatur in 
den amorph-fliissigen Zustand itiber (Schmelzpunkt IL oder Klarungs- 
punkt). 

In ahnlicher Weise wie die Kettenmolekiile kénnen stibchenférmige 
Kolloidteilchen zu anisotrop-fliissigen Aggregaten zusammentreten (Abb. 52; 
ZocnER 1925). 

Die Optik der Mesophasen ist verglichen mit den festen Kristallen 
denkbar einfach. Da die Molekiile innerhalb der Biindel gegeneinander 
drehbar sind, herrscht senkrecht zur Orientierungsrichtung keine Ordnung; 
es sind somit alle Richtungen senkrecht zu jener Achse in jeder Beziehung 
gleichwertig. Dies hat zur Folge, da die Mesophasen im allgemeinen 
optisch einachsig sind, und daB normalerweise keine isotropen oder op- 
tisch zweiachsigen Mesophasen auftreten (ZocHER 1925). Die Mesophasen 
erscheinen daher im Polarisationsmikroskop zwischen gekreuzten Nicols 
dunkel, wenn man sie in der Richtung der Biindelachse betrachtet, wahrend 
sie in allen anderen Richtungen aufleuchten. Je nachdem der Brechungs- 
index parallel zur Orientierungsachse gréRer oder kleiner als derjenige 
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senkrecht dazu ist, wird die Mesophase als optisch positiv oder optisch 
negativ bezeichnet (vgl. S. 92). 

Die Fahigkeit der Mesophasen, sich in eine isotrope Fliissig- 
keit zu verwandeln, ist eine Funktion der Kettenlinge, wie be- 
sonders aus den Untersuchungen von VorLANDER (1936) hervor- 
geht. Mit zunehmender Kettenlange der Molekiile wird es immer 
schwieriger, die Mesophase in die amorph-fliissige Phase tiberzu- 
fihren, da der Schmelzpunkt IT schlieBlich bei so hoher Tempe- 
ratur liegt, daB sich die Kettenmolekiile zersetzen, bevor die 
Mesophase in eine echte Fliissigkeit itibergeht. Bei noch hoéher 
molekularen Ketten ist es tiberhaupt nicht mehr méglich die 
Substanz zu schmelzen, weil die Riesenmolekiile der Zersetzung 
anheimfallen, bevor sie beweglich werden. In diesem Falle sind 
also die Kohasionskrafte zwischen den sehr langen Ketten starker 
als die Hauptvalenzbindungen im Kettenmolekiil: es bricht da- 
her eher der Molekiilbau zusammen, als daB& der Gitteraufbau 
aufgelockert wird. VoRLANDER nennt Stoffe, die nicht in den 
amorphen Zustand gebracht werden k6énnen, bei denen also die 


Tabelle 8. Der kristallin-fliissige Zustand (nach VoRLANDER 1936). 
Beispiel s. Abb. 53 


Feste Phase Mesophase | Fliissige Phase 
Smp. I Smp. II 
Nl i aca i- <2 a z 
3 & | (1) kristallin-fest Zi; ~ amorph-flissig 
aa (2) | <e 7 = kristallin-fliissig bececel Valiente 
ge (3) ss oe FEL a ,, (suprakrist.) + zersetzt 
sim | (4) - ,,(Supra- -» zersetzt, unschmelzbar 
if krist.) 
Temperatur-Steigerung > 


intermolekularen Ordnungskrafte im Gitter oder in Biindeln 
(Mesophase) gréBer sind als die intra molekularen Bindungskrafte, 
suprakristallin. Diese Zusammenhange gehen deutlich aus 
Tabelle 8 hervor; die Substanzen (2) und (3) treten in einem be- 
stimmten Temperaturintervall als Mesophasen auf. 

Abb. 53 zeigt eine Molekiilreihe, die mit zunehmender Ketten- 
lange dem Schema von Tabelle 8 entspricht. An dieser Reihe ist 
auffallig, daB die Zufiigung von nur je einem Paar Glieder eine 
so einschneidende Veranderung der physikalischen Eigenschaften 
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zur Folge hat. Es ist hervorzuheben, dab diese Beziehungen 
bloB gelten, wenn die Substitutionen an den Benzolkernen in 
para-Stellung erfolgen, so daB eindimensionale Kettenmolekiile 


entstehen. 
1) p-Azoxybenzol oi ©-NEN 
krist-fest == am. fl. A . 
2) p-Azoxyphenetol LS ie C2Hs-O—_—-N=N—_>—0-CpHs 
krist-fest === krist f= am.l 
3) p-Azoxy-Azobenzol ©-N=N—_)—-N=N<X_>-N=N<X_> 
krist-fest © krist. fl. —— zersetzt - 
4) p- Azoxy - Disazobenzol ©-~—N=N—_-N=N—_—-N=N—_—-N=NX_— N= NX> 
krist- fest, —> zersetzt : 


Abb. 53. Homologe Reihe von Kettenmolekiilen mit Neigung zur Meso- 
phasenbildung (vgl. Tab. 8). 


Myelinfiguren. Bekannter als die Mesophasen einheitlicher 
Stoffe sind den Zytologen die doppelbrechenden halbfliissigen 
Schlauche, die als Myelinfiguren bezeichnet werden, weil sie 
zuerst bei Nerven mit Myelinscheiden beobachtet worden sind 
(Abb. 132a). Bei Zusatz von Wasser zu markhaltigen Nerven- 
fasern treten abenteuerliche Faden aus der Nervenscheide aus, 
die sich beugen und kriimmen, und schlieBlich wirr um- und durch- 
einander wachsen. Die wirksame Substanz, die diese Bildungen 
verursacht, ist das Lezithin in der Myelinscheide, denn isoliertes 
Lezithin zeigt bei Wasserzusatz (besonders wenn es leicht in 
Zersetzung begriffen ist), genau dieselben Erscheinungen (Abb. 56). 
Analoge Schliuche wachsen aus den Alkalisalzen der Olsaure 
heraus, wenn man sie benetzt, so daB also die Bildung von Myelin- 
figuren keineswegs etwa auf organische Phosphorsiureverbin- 
dungen beschriinkt ist, wiewohl sie dort besonders auffallig in 
Erscheinung treten. Sehr schéne Myelinfiguren hat GricKLHORN 
(1932) im Zellsaft der bekannten Allium-Epidermiszellen durch 
Zugabe von Ammoniak oder Kalilauge erzeugt (Abb. 54). Die 
Formenmannigfaltigkeit dieser eigenartigen Gebilde ist am besten 
aus dem mikrophotographischen Atlas von NaAGHoTiIE (1936 
Nr. 434) zu ersehen. 

Gewohnlich werden die Myelinfiguren wie die Mesophasen 
als ,,fliissige Kristalle‘’ bezeichnet. Es muB8 hier jedoch auf einen 
grundlegenden Unterschied gegeniiber der eben beschriebenen 
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kristallin-fltissigen Zustandsform hingewiesen werden. Denn dort 
handelt es sich um einen besonderen Aggregatzustand einheit- 
licher Substanzen, also um ein System mit einer einzigen Kompo- 
nente, wahrend an der Bildung von Myelinfiguren immer min- 
destens zwei Komponenten beteiligt sind, wobei in den er- 
wahnten Beispielen die eine Wasser vorstellt. Ferner ist es not- 


Abb. 54. 
Myelinfiguren in den Epidermiszellen von Allium (nach GickLHoRN 1932). 


wendig, dal} die Molekile, die wiederum eine kettenartige Struktur 
besitzen miissen, nicht homédopolar wie in Abb. 53, sondern 
heteropolar gebaut sind; es muB ihnen also ein hydrophiler und 
ein lipophiler Pol zukommen. Bei der Olsiure bildet das Karbo- 
xyl und beim Lezithin das Cholin die hydrophile Gruppe. Wenn die 
aufgezahlten Bedingungen erfiillt sind, kénnen Myelinfiguren auf- 
treten, falls die Molekiile eine gentigende gegenseitige Beweglich- 
keit besitzen. 

Das scheinbare Wachstum kommt dadurch zustande, daB 
Wasser eingelagert wird; es handelt sich also um einen Quel- 
lungsvorgang. Das Wasser umgibt die hydrophilen Gruppen, 
wahrend sich die lipophilen Gruppen von ihm abwenden. Beim 
Lezithin entsteht dadurch etwa eine Orientierung wie in Abb. 55; 
dem Schema ist ein f-Lezithin (s. Abb. 108) mit der Phosphor- 
sdure am mittelstandigen Hydroxyl des Glyzerins zugrunde 
gelegt. Das eindringende Wasser veranlaft also eine Anordnung 
der Molekiile wie bei Oberflachenfilmen, nur handelt es sich hier 
nicht um mono- oder oligomolekulare Schichten, sondern um 
machtige, mikroskopisch sichtbare Gebilde aus lauter bimole- 
kularen Lamellen. Wenn man zwei iibereinander geschobenen 
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Lezithinmolekiilen eine Lange von etwa 50 A zuschreibt?), 
miiBten in einer 5 dicken Wand eines Myelinschlauches etwa 
100 solche Doppelschichten iibereinander liegen (Abb. 56). Solange 
noch nicht alle hydrophilen Gruppen mit Wasser gesattigt sind, 
wird stets neues Wasser eingelagert, wodurch die Schlauche zu 
fortgesetztem Wachstum veranlait werden. Daher durchwuchern 


Abb. 55 u. 56. Myelinfiguren von Lezithin. 
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Abb. 55. Submikroskopische Struktur. 
Schraffiert hydrophiler, schwarz lipophiler Abb. 56. Mikroskopi- 
Anteil des gabelf6rmigen Lezithinmolekiils. sches Bild und Optik. 


in einem mikroskopischen Praparat die Myelinfiguren im ‘Laufe 
der Zeit das gesamte Gesichtsfeld unter dem Deckglas. 

Man kann optisch beweisen, dai die Lezithinmolekile im 
Myelinfaden senkrecht zur Oberfliche stehen. LaB8t man naémlich 
eine verdiinnte Lezithinlésung strémen (s. 8. 95), so erweisen sich 
die Molekiile optisch positiv. Die Myelinschliuche sind dagegen 
optisch negativ in bezug auf ihre Lingsrichtung. Hieraus folgt, 
da die Lezithinketten nicht parallel zur Schlauchachse liegen 
k6énnen, sondern senkrecht dazu gerichtet sein miissen. BEAR & 
Scumitr (1936) geben eine Formel an, nach der die Doppel- 
brechung n,-n, der zylindrischen Myelinfaiden mit ihrer radial 
verlaufenden optischen Achse berechnet werden kann. Die 
Autoren (Scumirr & BEAR 1937) finden fiir Myelinfiguren von 


') TRILLAt (1925/27 findet mit Hilfe der Réntgenstrahlen fiir mole- 
kulare Doppelschichten von Lezithin eine Filmdicke von 47 A. 
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Lezithin in Ringerlésung n,-n, = 0,0039. Durch fortgesetzte 
Wassereinlagerung wird der Lamellenbau der Myelinfiguren immer 
-ausgepragter, so dafS die negative Schichtendoppelbrechung 
(s. S. 88 ff) die positive Eigendoppelbrechung der Molekiile schlieB- 
lich tiberkompensiert, und so das Vorzeichen der Myelin-Doppel- 
brechung umkehrt (NAGEOTTE 1936). 

Die Myelinfiguren sind ein schénes Beispiel dafiir, wie durch 
einfache Anordnung submikroskopischer Bausteine komplizierte 
mikroskopische Strukturen entstehen kénnen; es zeigt sich aber 
dabei, daB durch einen solchen Vorgang kein koordiniertes Wachs- 
tum moglich ist, denn die Myelinfiguren ,,wachsen“ ziel- und wahl- 
los im Substrat umher, so daB schlieBlich eher ein Chaos als ein 
Abbild organisierten Lebens vorliegt. 


3. Micellarlehre 


a) Chemie der Hochpolymeren 


Polymerisation und Kondensation. SraupinGER (1932) hat von jeher 
darauf hingewiesen, da in den hochpolymeren Naturstoffen die Bausteine, 
die man durch Hydrolyse aus ihnen gewinnen kann, durch K&éKuLische 
Hauptvalenzen miteinander verbunden seien. Die Richtigkeit dieser An- 
schauung hat er zuerst an synthetischen Kunstprodukten bewiesen. In 
Abb. 57 sind eine Anzahl seiner Aufbaureaktionen dargestellt. Wie ersicht- 
lich, enthalten die monomeren Grundmolekiile stets Doppelbindungen, 
von denen die eine dann auf benachbarte Molekiile iibergreift und so 2 Grund- 
molekiile aneinander kettet. Wiederholt sich dieser Vorgang mehrmals, so 


Monomere 
Grundmolekiile . Polymere Ketten 
: Pane rete Sh 
<0 ese ye meme Gare oe 
‘ H H H H H H 
rie Polyaxymethylen 
(Oxymethylen) eee ue 
CH=CH Meteo bh 0 
dtyral Polystyrol 
CHe=C-CH=CH, —CHy—C= CH—CHy—CHy— C= CH— CHy—CHy—C= CH 
CH3 CH3 SCH CH 
Isopren Kautschuk (Polypren) 


Abb. 57. Polymerisation. 
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entstehen lange Fadenmolekiile, deren Wachstum theoretisch unbegrenzt 
ware, wenn nicht mit zunehmender Kettenlinge die Anlagerungsméglich- 
keiten abnehmen, und die Empfindlichkeit der entstandenen Riesenmole- 
kiile gegeniiber Sauerstoff u. dgl. stark gesteigert wiirde. Wir wollen jedoch 
zuerst die Frage der Kettenbegrenzung unberiicksichtigt lassen und die 
polymeren Ketten einfach offen schreiben. Besonders leicht gelingen solche 
Polymerisationsvorginge, wenn wie beim Isopren konjugierte Doppel- 
bindungen vorliegen, das heiBt, wenn die Doppelbindungen mit einfachen 
Bindungen abwechseln. Die endstindigen Doppelbindungen kénnen dann 
Briicken zu benachbarten Grundmolekiilen hiniiber schlagen, wahrend sich 
die mittelstandige éinfache Bindung in eine Doppelbindung verwandelt, 
um der 4-Wertigkeit der C-Atome, die sie verbindet, geniige zu leisten. 
Auf diese Weise entstehen ungesattigte, hochpolymere Verbindungen, 
wie im vorliegenden Fall der Kautschuk. Die Doppelbindungen bewirken, © 
daB sich solche hochpolymere Molekiile nicht zu gestreckten Zickzackketten 
entwickeln, sondern trachten sich zusammenzuknéueln. Diesem Effekt 
wird die Elastizitat des Kautschuks zugeschrieben (GuTH und Marx 1937). 

Neben der eben beschriebenen Weise der Molekilverkettung kénnen 
hochmolekulare Stoffe auch durch Veratherung von Alkoholgruppen 
(Abb. 58) oder durch Veresterung von Karboxyl- und Hydroxylgruppen 
unter Wasseraustritt entstehen. Diese Art der Verkniipfung wird den Poly- 
merisationsvorgingen ungesittigter Verbindungen als Kondensation 
gegeniibergestellt. Sie kann zu eben so hochmolekularen Fadenmolekilen 
fiihren, doch sind die Ketten dann nie reine Kohlenstoffketten wie bei 
Polystyrol oder Kautschuk, sondern es treten stets Sauerstoffatome als 
Verbindungsglieder auf. Wenn mehrwertige Alkohole miteinander reagieren, 
entstehen nicht kettenfo6rmige, sondern netzartige oder gar raumliche 
Riesenmolekiile, wie sie wahrscheinlich bei den unléslichen Huminsaiuren 
und im unléslichen Anteil des Lignins vorliegen. Zur Einfiihrung wollen 
wir uns jedoch auf die etwas einfacheren Verhaltnisse bei den kettenférmigen 
hochpolymeren Kohlehydraten beschranken. 


Polysaccharide. Fiir den Aufbau der Polysaccharide, die fiir 
die Pflanzenphysiologie von hervorragender Bedeutung sind, 
gelten dieselben Prinzipien wie fiir die Bildung der Disaccharide 
(s. Abb. 44/46). Die Monosen werden auch hier unter Wasseraus- 
tritt durch 1—4-Sauerstoffbriicken verkniipft, wobei jedoch die 
Verkettung durch Polykondensation eine sehr groBe Anzahl 
Grundmolekiile erfaBt. Bei der Zellulose entstehen auf diese 
Weise aus f-Glukose Kettenmolekiile, deren Glieder wie bei der 
Zellobiose um je 180° gegeneinander verschraubt sind. Bei der 
Starke, die aus a-Glukose aufgebaut ist, kénnen die einzelnen 
Glieder jedoch ohne gedreht zu werden miteinander reagieren. 
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wie bei der Maltose (Abb. 58). Die Zelluloseketten besitzen als 
Symmetrieelement eine zweizihlige Schraubenachse?), die Starke- 
ketten dagegen nicht. Die Zellulosemolekiile sind daher stabiler 
und gerade gestreckt, waihrend sich die Starkemolekiile zufolge 
der fehlenden Symmetrie leicht kriimmen. Dieser morphologische 
Unterschied im Molekiilbau ist sicher mit ein Grund fiir das ver- 


OH -_CH,OH CH,0H 
0°0H ime 97—0— 
CH,0H : CH20H CH,0H 
(3-Glukose ; Zellulose 
' OH 
sea 30 ~\—-0 0 0 o— 
0 —() 0 0 
CH,0H CH20H CH20H CH,0H CH,0H 
a-Glukose Starke 
0 0 0 Oa 0 
CH20H CH20H CH20H CH20H CH20H 
a-Mannose a-Mannan 
OH 5 
OH 
coPy -oK_ po _p-0K_ 0 K_po— 
COOR COoOoR COOR COOR COOR 
(3-Galakturonsaure Polygalakturonsaure 


(R=CH3 oder H) 
Abb. 58. Polysaccharide. 


schiedene Verhalten von Starke und Zellulose. Vielleicht verdankt 
ihm das Stairkemolekil auch seine Verzweigungsfahigkeit, die 
STAUDINGER und HusemMann (1937) wahrscheinlich machen 
(vgl. Abb. 134). 

Die Mannane, die in der Steinnu8 und im Rhizom von 
Amorphophallus konjak (s. Abb. 137) vorkommen, leiten sich in 
abnlicher Weise von der Mannose ab, wie Starke und Zellulose 
von der Glukose. Die beiden Monosen unterscheiden sich nur 
durch die verschiedene Stellung der H- und OH-Gruppen am 
zweiten C-Atom. Mryrr und Mark (1930, 8S. 168) nehmen fiir 


; 1) Kiner Anzahl Zellulose-Ester kommen dreizahlige Schrauben- 
achsen zu, die auf eine Verdrehung der Glukoseringe um 120° hinweisen 
(GUNDERMANN 1937). 


5* 
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die Kette des SteinnuBmannans, das in den Zellwanden lokalisiert 
ist, B-glukosidische Bindung an, wahrend wohl dem Konjak- 
Mannan, als in den Zellen gespeichertem Reservestoff, eher ein 
stirkeaihnlicher Bau mit a-glukosidischer Bindung zukommt. 


Sehr wichtig ist, daB auch die Pektinstoffe, welchen man 
den Zusammenhalt der pflanzlichen Gewebe zuschreibt, in der 
Polygalakturonsiure einen Grundkérper vom Bauprinzip der 
Polysaccharide enthalten. Hier tritt an Stelle der Seitenkette 
—CH,OH des Monoseringes die Karboxylgruppe —COOH. Die 
Pektinstoffe sind daher befahigt, Salze zu bilden. Ein Teil der 
Karboxylgruppen ist allerdings mit Methylalkohol verestert. 
Wenn die Verkettung f-glukosidisch erfolgt, entstehen in diesem 
Falle Ketten ohne Schraubenachse, da bei der Galaktose im Ver- 
gleich zu Glukose das Hydroxyl am vierten C-Atom vertauscht 
ist. Ich méchte es, neben dem Einflu8 der COOH-Gruppe, diesem 
Umstande zuschreiben, da die Pektinstoffe verglichen mit der 
Zellulose so schlecht kristallisieren; daB sie in der Pflanze nur in 
amorphem Zustande angetroffen werden. MryER und Marx 
(1930, 8. 219) stellen die Glieder der Polygalakturonsaure-Kette 
allerdings gegeneinander verschraubt dar; dann miiBte eine a-glu 
kosidische Bindung vorliegen, wie sie jedoch im allgemeinen 
mehr fiir Reservestoffe als fiir Membranstoffe bezeichnend ist. 


Die Pentosane, die z.T. unter den Begriff der Hemizellulosen 
fallen, besitzen einen aihnlichen Aufbau wie die bereits beschrie- 
benen Polysaccharide; nur fallt bei ihnen die Seitenkette, also 
das sechste C-Atom, weg. Ersetzt man diese Gruppe durch H, 
entsteht aus der Zellulose die Kette des Xylans und aus der 
Polygalakturonsaéure ein Polyaraban. 

Die Polysaccharide sind ein sprechendes Beispiel dafiir, wie 
durch geringfiigige morphologische Anderungen innerhalb eines 
einheitlichen Bauprinzips physiologisch ganz verschiedenwertige 
Naturstoffe entstehen. 


Kettenliinge der Hechpolymeren. Nach SraupincEer miissen alle 
hochpolymeren Ketten durch Endgruppen begrenzt sein. Leider sind bis 
heute von keinem einzigen der hochmolekularen Naturstoffe diese abschlie- 
Benden Gruppen bekannt; die Ketten werden daher am besten offen ge- - 
schrieben (Abb. 58). Dagegen kénnen die Endgruppen bei relativ kurzen, 
synthetischen Ketten bestimmt, und so die Molekulargewichte der Poly- 
merisationsprodukte ermittelt werden. Wenn kettenfremde Atome, wie 
z. B, Jod den AbschluB bilden, sind solche Bestimmungen leicht durch- 
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zufiihren; wenn aber, wie beim a-Polyoxymethylen OH-Gruppen die Kette 
beschlieBen, nimmt die Genauigkeit dieser sogenannten Endgruppen- 
methode mit zunehmender Kettenlinge rasch ab. Bei Polyoxymethylen- 
Dimethylather kann sie mit Erfolg bis zu einem Polymerisationsgrad von 
etwa 100 angewandt werden. Auch die fiir niedrigmolekulare Stoffe iiblichen 
Methoden der Gefrierpunkterniedrigung und Siedepunkterhéhung zur Be- 
stimmung des Molekulargewichts lassen sich bei den Hochpolymeren nicht 
anwenden, da die Effekte zu klein sind. 

Dagegen kénnen die Molekulargewichte, und damit die Ketten- 
langen der Hochpolymeren osmotisch gemessen werden, wobei allerdings 
zu beriicksichtigen ist, daB das van’r Horrsche Gesetz fiir Molekiile, die 
einen so groBen Raum beanspruchen, nicht mehr streng gilt. Es miissen 
daher ahnlich wie bei der vaN DER WaAatsschen Gasgleichung Korrekturen 
fiir das Volumen der Teilchen angebracht werden (Scuuz 1936). Eine neue, 
von STAUDINGER eingefiihrte Methode beruht darauf, daB die spezifische 
Viskositat, das heiBt die Viskositétserhéhung, welche ein geléster Stoff im 
Lésungsmittel verursacht, bei den Kettenmolekiilen eine lineare Funktion 
der Kettenlange ist. Neben der Osmometrie und Viskosimetrie kann 
schlieBlich auch die Ultrazentrifuge von SvEpBERG zur Ermittlung des 
Polymerisationsgrades der hochpolymeren Naturstoffe verwendet werden, 
wahrend die réntgenometrische Methode nicht geeignet ist (s. 8. 270). 

Aus den bis jetzt vorliegenden Versuchsdaten geht nach 
STAUDINGER z. B. fiir den Molekiltypus der Zellulose (Abb. 58) 
folgendes hervor: Sind in einer Kette etwa 10 Glukosereste 
B-glukosidisch zusammengehangt, erhalt man leicht lésliche 
Produkte, die entsprechend ihrer Teilchenlange von 50 A bereits 
schwach kolloidale Lésungen liefern. Solche Verbindungen sind 
als Abbauprodukte der Zellulose unter dem Namen Zellodextrine 
oder y-Zellulosen bekannt. Steigt die Anzahl der Kettenglieder 
bis 100, so ergeben sich f-Zellulosen, die noch ohne Quellung in 
10% Natronlauge léslich sind unter Bildung viskoser Sollésungen. 
Erst wenn der Polymerisationsgrad 100 iiberschreitet und sich 
gegen 800 bewegt, liegen sogenannte a-Zellulosen vor, die von 
1% Natronlauge nicht mehr angegriffen werden und in der 
Zellulose-Industrie (Kunstseide, Zellophan) Verwendung finden. 
In 10proz. NaOH sind sie unter Quellung langsam léslich und 
liefern viskose Gellésungen. Die native Zellulose besitzt aber einen 
noch viel héheren Polymerisationsgrad; wenn man sie unter voll- 
stindigem Ausschlu8 von Sauerstoff in Schweizerreagens lést, 
errechnet sich aus der Viskositat fiir Faserzellulose von Lein, 
Hanf, Ramie u. a. ein Polymerisationsgrad von etwa 2000. Die 
viskosimetrisch bestimmten Werte lassen sich bei veresterten 
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Tabelle 9. Polymerhomologe Reihe der 


eee 


Polymeri- | Lange der 


sationsgrad Ketten Bepiagisns 
Oligosaccharide, y-Zellulose, verreibbares 
Zellodextrine. . .. «+ - 1—10 bis 50 A Kristall- 
pulver 
Hemikolloide Zellulose, f-Zellu- verreibbares 
16365. oe ue ee 10—100 50—500 A |kurzfaseriges 
Pulver | 
Mesokolloide Zellulose, a-Zellu- 
lose (Kunstseide). . .. . 100—500 | 500—2000 A | faserig fest 
Native Zellulose, a-Zellulose 6,25—cVys: | dampers 


(Faser-Zellulose) ..... 500—2000 


peud dariiber| sehr fest 


Zellulosen bis zu einem Polymerisationsgrade von etwa 1000 
osmometrisch priifen (STAUDINGER 1936a, b); dariiber hinaus er- 
folgt Extrapolation nach dem linearen Viskositatsgesetz. Ob dieses 
iiber den ganzen Bereich von 1000—2000 Kettengliedern streng gilt, 
1aBt sich nicht entscheiden. Andererseits ist man auch nicht sicher, 
ob in den nativen Fasern nicht noch langere Ketten vorliegen, 
die bei der Auflésung in Kupferoxydammoniak verkiirzt wiirden. 
Der Polymerisationsgrad 2000 der Faserzellulosen ist daher keine 
absolute Grobe; doch stellt er zur Zeit den einzigen experimentell 
bestimmten Wert dar, an den man sich vorlaufig zu halten hat. Er 
ist in seiner jetzigen GréBe schon interessant genug, denn eine 
Polymerisationszahl von 2000 entspricht einer Kettenlange von 
1 yw, da ja jedes Glukoseglied 5 A miBt. Die Zellulosemolekiile 
besitzen also bereits mikroskopische Langen! Aber sie bleiben 
trotzdem unsichtbar, weil ihre Dicke amikroskopisch ist. 
Kettenmolekiile von einem bestimmten Bautypus, jedoch 
verschiedener Kettenlinge, nennt man eine polymerhomologe 
Reihe. Die besprochenen Polyglukosane stellen somit die polymer- 
homologe Familie der ZeJlulose dar. In einer solchen Reihe aéndern 
sich die physikalischen Eigenschaften mit steigendem Molekular- 
gewicht gesetzmaiBig. In Tabelle 9 ist dies fiir die Zellulose syste- 
matisch dargestellt: nicht nur nimmt die Léslichkeit ab und die 
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Zellulose (nach SraupincEeR 1936b, 1937a) 
Se Eee ee ee 


Film- Léslichkeit Viskositat in Abweichung vom 
bildungs- in 10% NaOH 1% Schweizer- | Hagen-PotsEviLLeschen 
vermégen _  lésung Gesetz bei 1% Lésung 

hne Quellung | niederviskose 

fehlt | © 

leicht léslich Sollé6sung sae 
F ohne Quellung viskose : 
ee léslich Sollésung aoe 
o8 unter Quellung viskose : 

er langsam léslich | —Gelldsung eee 

starke Quellung Bhelschuasant stark 
sehr groB wenig bis Gellésung Strukturviskositat ! 


unléslich 


Viskositat der Lésungen zu, sondern was fiir die Biologie von be- 
sonderer Wichtigkeit ist, es macht sich von einem gewissen Poly- 
merisationsgrade an ein immer deutlicherer Faserbau und ein 
zunehmendes Filmbildungsvermégen geltend. 


Nur von den niedrigmolekularen Vertretern einer polymer- 
homologen Reihe lassen sich durch Umkristallisation, fraktionierte 
Fallung usw. einheitliche Stoffe von einem bestimmten Molekular- 
gewicht gewinnen. Bei den hdhermolekularen Gliedern ist dies 
nicht mehr méglich. Man erhalt bei der Fraktionierung vielmehr, 
wie dies besonders aus der Reihe der Paraffine bekannt ist, Ge- 
mische von Stoffen mit ahnlichem Molekulargewicht. Die Bestim- 
mung des Polymerisationsgrades liefert daher nur einen Mittel- 
wert, um welchen die tatsichlichen Kettenlangen je nach der 
Fraktionierungsmethode mehr oder weniger betrachtlich schwan- 
ken. STAUDINGER nennt solche Gemische, wie sie im Laboratorium 
immer vorliegen, polymereinheitliche Stoffe. Ob die Hoch- 
polymeren auch in der Natur polymereinheitlich sind, oder ob das 
Leben stets Ketten von genau. derselben Linge aufbaut, ist zur 
Zeit unentschieden und wohl auch unwabhrscheinlich. 

Trotzdem sich die Vertreter einer homologen Reihe physi- 
kalisch in auffalligster Weise unterscheiden, verhalten sie sich 
chemisch ihrem einheitlichen Bauprinzip eutsprechend gleich oder 


72 I. Grundlagen der submikroskopischen Morphologie 


doch sehr alfnlich. So lassen sich z. B. bei allen Vertretern von 
Tabelle 9, ferner bei den verwandten Polysaccharidmolekilen, 
die in Abb. 58 dargestellt sind und sogar bei den Polygalakturon- 
siiure-Ketten (SCHNEIDER 1936), die alkoholischen OH-Gruppen 
verathern und verestern (methylieren, azetylieren, nitrieren usw.), 
ohne daB sich der Polymerisationsgrad meSbar verandert. Aus 
dem polymereinheitlichen Stoff entsteht ein polymer-analoges 
Gemisch von durchschnittlich der urspriinglichen Kettenlange 
(STAUDINGER 1936b). Durch die Veresterung verlieren die Zellu- 
loseketten ihre polaren, hydrophilen Eigenschaften, erhalten 
einen mehr homéopolaren, lipophilen Charakter und sind dann 
wegen ihrer Léslichkeit in organischen Fliissigkeiten osmotischen 
Untersuchungen besser zuganglich. 


b) Strukturviskositat 


Anormale Strémung. Die vier Fraktionen der polymerhomologen 
Zellulosereihe liefern kolloide Lésungen von ganz verschiedenem Charakter. 
STAUDINGER unterscheidet sie als kaum, meso-, hemi- und eukolloid 
(Tabelle 9). Im ersten und zweiten Falle kénnen sich die Fadenmolekiile 
in 1 proz. Schweizerlésung vollstandig solvatisieren, also rings mit Molekiilen 
des Lésungsmittels umgeben und sich wie in einer echten Lésung frei be- 
wegen. Ihr kolloider Zustand riihrt nur davon her, da die gelésten Molekiile 
nach einer Dimension iibermolekulare -Abmessungen besitzen, sehr viel 
Lésungsmittel in ihren Bereich ziehen und so die Viskositaét erhGhen. Srau- 
DINGER bezeichnet diesen Zustand als Sol-Lésung. Ungefahr vom Poly- 
merisationsgrad 100 an steht aber in | proz. Schweizerlésung nicht mehr 
geniigend Lésungsmittel zur Verfiigung, um alle Kettenmolekiile vollstandig 
zu solvatisieren. Die gelésten Molekiile behindern sich daher gegenseitig 
in ihrer BRownschen Bewegung. Sie sind nicht vollstindig gelést, sondern 
befinden sich in einem Zwischenstadium zwischen dem festen und fliissigen 
Zustande. Beim héchsten nachweisbaren Polymerisationsgrade ist diese 
gegenseitige Beeinflussung der Riesenketten mit 2000 Gliedern so groB, 
daf sich die Faserzellulose nur sehr langsam auflést. STauDINGER nennt 
solche Lésungen, in. denen die Kettenmolekiile aus Mangel an Lésungs- 
mittel nicht mehr vollstandig solvatisiert werden kénnen, und daher z. T. 
miteinander verbunden bleiben, Gel-Lésungen.!) 

1) In einer neueren Arbeit (STAUDINGER und SorkIN 1937b) werden 
Lésungen mit unvollstindiger Solvation der Makromolekiile als ,,hoch- 
konzentrierte Lésungen** von den Gel-Lésungen unterschieden, deren Mole- 
kiile noch vollstandig solvatisiert, jedoch in ihrer BRowNschen Bewegung 
behindert sein sollen. 
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Es gibt auf Grund der Strémungserscheinungen in Kapillaren ein ein- 
wandfreies Mittel zu entscheiden, von welcher Konzentration oder von 
welcher Teilchengré8e an die Partikel in einer kolloiden Lésung einen ge- 
wissen Zusammenhang aufweisen. Nach dem Gesetz von HAGEN-PoIsEUILLE 

Ate 
q= Pee ae -t 
Sica call 

fwobei q die, in der Zeit t beim Druckgefalle p durch eine Kapillare von der 
Lange | und dem Radius r, geflossene Flissigkeitsmenge bedeutet), ist die 
Viskositat 7 unabhaingig vom Druckgefille p. Denn nach der Gleichung ist 
q proportional p, so da sich, aufgelést nach der Viskositat, 7 — konstant 
ergibt. 

Bei Lésungen, deren Kolloidteilchen sich gegenseitig beeinflussen, 
gilt dies nicht mehr, sondern die Viskositat ist vom Druckgefalle abhangig: 
» =f(p), und zwar derart, daB mit steigendem Druck die Viskositat ab- 
nimmt. Man erklart sich dies so, daB die elastischen Eigenschaften 
der festen K6érper in diesen Lésungen nicht vdéllig aufgehoben sind, da ja 
die Teilchen nicht vollstaéndig gelést erscheinen, sondern noch untereinander 
in Beziehung stehen. Diese elastischen Krafte werden nun mit zunehmendem 
Druckgefalle, unter welchem die Lésung strémt, stets besser itberwunden. 
Bei den Kolloidlésungen mit langen Kettenmolekiilen werden dadurch die 
Fadenmolekiile, die urspriinglich wirr und ungeordnet in der Lésung liegen, 
immer mehr parallel gerichtet, und so die Str6mungswiderstinde, die in der 
Viskositat zum Ausdruck kommen, vermindert. Nach Tabelle 9 treten bei 
Zellulose von Polymerisationsgraden iiber 100 solche Abweichungen vom 
HaGen-PoisrvitiEschen Gesetze auf. 

Da die Anomalie der Strémung durch eine mehr oder weniger feste 
gegenseitige Lage der Kolloidteilchen verursacht wird, ist sie als Struktur- 
viskositat bezeichnet worden (OstwaLp 1925, Puitipporr 1935). 


Strukturviskositait des Protoplasmas. Der Nachweis anor- 
maler Strémungserscheinungen des Protoplasmas ist von groBer © 
Wichtigkeit, weil sich dadurch entscheiden 1a8t, ob die lebende 
Substanz eine dispersoide Fliissigkeit mit voneinander unab- 
hangigen Teilchen vorstellt, wie vielfach angenommen wird, oder 
ob ihr eine innere Struktur zukommt. Zur Lésung dieser Frage 
mu8 man Viskositatsbestimmungen am gleichen Objekt bei ver- 
schiedenem Druckgefille vornehmen. 

Da man das Plasma nicht wie eine Flissigkeit durch eine 
Kapillare stromen lassen kann, saugt Prerrrer (1936) nackte 
Protoplasten (aus dem in Auflésung begriffenen Fruchtfleisch von 
Physalis, Solanum oder Juniperus, von Alliwm-Epidermiszellen 
usw.) unter einem bestimmten, an einem Manometer ablesbaren, 
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Unterdruck durch eine Kapillare und mi8t gleichzeitig die Vis- 
kositaét, indem die BrowNsche Bewegung von in die Plasma- 
tropfen eingefiihrten Partikelchen (Vitalfarbung mit Chrysoidin) 
verfolgt wird (PEKAREK 1932). In Abb. 59 ist die Abnahme der 
Viskositat 7 in Funktion des Druckgefialles p fiir Plasmatropfen aus 
den Zellen von Chara fragilis dargestellt. Man erkennt deutlich, 


Abb. 59. Strukturvis- 
kositat des Zytoplasmas 
von Chara fragilis (nach 
PFEIFFER 1936). Ordi- 
nate: Viskositat 7 in % 
des Ursprungwertes. Ab- 
szisse: Druck p in cm 
H,O. J Zytoplasma bei 
21°C, If bei 12°C, III 
Glyzerin bei 21°C. 


2 3 4 5 6 7 cml, 0 


wie die Viskositat mit zanehmendem Druck (gemessen als Wasser- 
siule) stark abnimmt, wahrend bei normaler Strémung von 
Glyzerin 7 vom Drucke praktisch unabhangig bleibt. Dieser Ver- 
such zeigt einwandfrei, daf das Protoplasma keine solartige 
Fliissigkeit, sondern eine elastische Gel-Lésung vorstellt. 


ce) Gelstruktur 

Das Gelgeriist. Wird der Zusammenhang zwischen den ein- 
zelnen Kolloidteilchen noch stirker als in der Gel-Lésung, so ent- 
stehen schlieBlich mehr oder weniger formbestiindige Gele mit 
offensichtlich elastischen Eigenschaften. Es gibt indessen alle 
mdglichen Ubergiinge zwischen den Gel-Lésungen, wo der elastische 
Zusammenhang der Teilchen nur durch die Priifung auf Struktur- 
viskositit nachgewiesen werden kann, und den echten Gelen, 
deren Bausteine in ihrer gegenseitigen Lage mehr oder weniger 
fixiert sind. Kine typische Mittelstufe bilden jene Gele, die sich 
beim Schiitteln verfliissigen und bei Ruhe wieder erstarren. Dieser 
merkwiirdigen Erscheinung liegt der gleiche Effekt zugrunde wie 
der Viskositatserniedrigung durch Drucksteigerung; sie wird als 
Thixotropie bezeichnet. Kolloide Kieselsiure und Gelatine 
kénnen z. B. bei geeigneter Konzentration als thixotrope Gele 
auftreten. 

Wenn sich kugelige Kolloidteilchen zu einem Gel zusammen- 
lagern, entsteht ein ziemlich kompaktes Gel, und aus Abb. 60a 
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ist ersichtlich, daB sich eine derartige Struktur nur bei relativ 
hoher Konzentration an geloster Substanz bilden kann. — Bei 
Solen mit langen Fadenmolekiilen als Kolloidteilchen ergibt sich 
dagegen eine feste gegenseitige Lagebeziehung, also Struktur- 
bildung, viel leichter. Schon beieinem Gehalt von wenigen Prozent 
eines kettenformigen hochmolekularen Stoffes kénnen sich die 


Abb. 60. Submikroskopische Strukturbildung. a) Mit kugeligen, b) mit 
kettenférmigen Teilchen. 


Fadenmolekiile zu einem lockeren Gefiige zusammenfinden, wie 
dies in Abb. 60b dargestellt ist. Ein solches Kolloid_besitzt be- 
reits eine Struktur, wenn auch nur eine sehr zarte, die vorerst 
noch leicht plastisch deformierbar ist. Aber eine gewisse Elastizitat 
kommt ihr bereits zu, da die Punkte, wo sich die Ketten gegen- 
seitig tiberschneiden, eine Art Fixpunkte bilden. Diese kénnen, 
wie gezeigt werden soll, durch verschiedene Krafte verursacht 
sein. Da bei biologischen Kolloiden haufig nicht sicher entschieden 
werden kann, welcher Natur sie sind, habe ich vorgeschlagen, sie 
durch die neutrale Bezeichnung Haftpunkte zu kennzeichnen, 
die tiber die Art der Bindungsweise nichts vorwegnimmt (FREY- 
Wysstine 1935b; 1936a; Bonner 1935, 8. 404). 

In Abb. 60 sind die Haftpunkte durch schwarze Punkte an- 
gedeutet. Man erkennt, wie in einem Gel mit Fadenmolekiilen 
viel weniger Haftpunkte fiir eine Struktur notwendig sind, als 
bei Gegenwart von kugeligen Kolloidteilchen. Kin Gel aus hoch- 
polymeren Ketten kann daher bis tiber 90% Wasser ent- 
halten und doch eine Struktur besitzen. Diese Tatsache 
ist fiir das Verstandnis der Protoplasmastruktur sehr wichtig, da 
ja der groBe Wassergehalt der lebenden Substanz immer erstaunt. 

In Abb. 60b kann man beliebig weitere Ketten einflechten; 
die Haftpunkte werden dadurch vermehrt und man erhalt ein 
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immer festeres Gelgeriist. Die plastischen Eigenschaften der 
Struktur nehmen dabei ab, die elastischen dagegen zu. Das ent- 
worfene Modell von Kettengefiigen umfaBt also alle Zustande 
von sehr wasserreichen bis sehr wasserarmen Gelen, wie sie fiir 
das Protoplasma charakteristisch sind. 

Begrenzte Quellbarkeit. Bei der Quellung dringt das Quel- 
lungsmittel in die vorhandenen Zwischenraume des Gelgeriistes ein 
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Abb. 61. Begrenzte Quellbarkeit von Polystyrol (nach StauDINGER 1936a). 


und drangt das Gefiige auseinander. Es ist klar, daB die durch- 
trankende Fliissigkeit dem chemischen Charakter der vorliegenden 
Fadenmolekiile entsprechen muB. So werden die lipophilen Mole- 
kiile Kautschuk und Polystyrol vom lipophilen Benzol, die hydro- 
phile Zellulose von Wasser gequollen. Ob das Gelgeriist bei diesem 
Vorgang in Briiche geht, d. h. ob Loésung des Gels eintritt, hangt 
davon ab, ob die vorhandenen Haftpunkte gesprengt werden 
kénnen. Wenn die Bindungen vom Typus der Kohasionskrafte 
sind, und ein Lésungsmittel vorhanden ist, das die Fadenmole- 
kiile vollstaéndig zu solvatisieren vermag, kann die feste Gel- 
struktur aufgehoben werden und in die sehr lockere Struktur einer 
Gel-Lésung tibergehen; dies geschieht z. B. bei der Quellung von 
Faserzellulose in Kupferoxydammoniak. Begrenzte Quellbarkeit 
tritt daher bei diesem Typus der Gelstruktur immer dann auf, 
wenn die Kettenbausteine nur teilweise solvatisiert werden kénnen. 

Bei den Haftpunkten kénnen unter Umstainden Bindungen 
durch Hauptvalenzketten vorliegen. So weist STAUDINGER (1936a) 
nach, daf’ durch Zusatz von Spuren von Divinylbenzol (0,002%) 
zu Polystyrol vom Polymerisationsgrad 1700, durch seitliche Ver- 
kniipfung der Ketten (Abb. 61), aus einem benzol-léslichen Stoft 
ein begrenzt quellbares Produkt entsteht. Wenn also Haupt- 
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valenzverkniipfungen zwischen den Fadenmolekiilen auftreten, 
vermag selbst das denkbar geeignetste Solvationsmittel die Gel- 
struktur nicht mehr zu zerstéren, sondern das Fadengefiige bleibt 
trotz betrachtlicher Quellung (z. B. 30 fache VolumenvergréBerung) 
erhalten. Es besteht die Méglichkeit, daB auch in der Zellulose 
einzelne solche Hauptvalenzbriicken vorhanden sind (z. B. EScHER 
1936), die dann die Quellung begrenzen wiirden und bei der 
Lésung in Kupferoxydammoniak chemisch abgebaut werden 
miBten. 

Allgemein kann gesagt werden, daB begrenzte Quellung bei 
den Gelen dann auftritt, wenn gewisse Haftpunkte des Gel- 
geriistes (Kohasions- oder Hauptvalenzbindungen) nicht gelést 
werden kénnen. 

Phasenaufbau der Gele. Bei einem Sol kann man immer 
von einer dispersen Phase und einem Dispersionsmittel sprechen, 
wiewohl sich auch dort bereits Schwierigkeiten ergeben, wenn es 
‘sich um Sole handelt, die nicht Kolloidteilchen im Sinne der 
klassischen Dispersoidlehre, sondern geléste Fadenmolekiile ent- 
halten; denn einzelne Molekiile kénnen nach den Definitionen der 
Phasenlehre nicht als Phasen bezeichnet werden. ~ Noch viel 
schwieriger gestalten sich die Verhaltnisse jedoch bei den Gelen. 
Bei einem Fadengeriist ist nicht nur die Bezeichnung disperse 
Phase unstatthaft, weil Gebiete von einer Molekiilbreite keine 
homogenen Phasen sind, sondern auch der Begriff des Disper- 
sionsmittels wird in Frage gestellt. Stellt man sich ein Gel vor, 
das prozentual zu gleichen Teilen aus Faden und Wasser auf- 
gebaut ist, so scheint es auf einer Projektion des Geriistes, wie 
wenn das Wasser in abgeschlossenen Kammerchen im Gel ,,dispers“ 
verteilt ware (Abb. 62a), wahrend auf einem Schnitt durch das 
Gel umgekehrt die getroffenen Querschnitte der wirr durchein- 
anderlaufenden Kettenmolekiile in der Fliissigkeit ,,dispers“ ver- 
teilt erscheinen (Abb. 62b). In Tat und Wahrheit ist jedoch 
keiner der beiden Partner verglichen zum andern ,,dispers“, denn 
sie erfiillen beide den vorhandenen Raum kontinuierlich. 

Ein Gel von Fadenmolekiilen ist eigentlich kein Zwei-Phasen- 
system, sondern eine einheitliche Phase. Es ist nicht nur mikro- 
skopisch homogen und optisch leer, sondern auch physikalisch- 
chemisch homogen. Wenn man kleine Bezirke herausgreift, wird 
man, ahnlich wie bei echten Lésungen, in allen dieselben Zusammen- 
setzungen finden, mit dem Unterschiede jedoch, daB die Bezirke 
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statt abgeschlossener Molekiile nur Kettenstiicke umfassen 
(Abb. 62b). Gele mit einem Geriist aus einzelnen Kettenmole- 
kiilen sind also einphasig. Ahnlich wie bei den Mesophasen 
verdient dieser Zustand eine eigene Bezeichnung. Er soll als 
Pseudophase umschrieben werden, namentlich im Hinblick 
darauf, daB vielfach nicht alle Haftpunkte miteinander identisch 
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Abb. 62. Gelgeriist. 
a) Projektion; b) Schnitt durch das Geriist. Vergleichsbezirke umrandet. 


sind, wie dies vor allem fiir das Protoplasma zutrifft (s. 8.119), 
so daB die Forderung der Homogenitat nicht streng erfiillt ist. 

Bei konzentrierten Gelen ist die Méglichkeit gegeben, da 
sich die einzelnen Fadenmolekiile zu Strangen oder Balken zu- 
sammenlagern. Dabei kann eine so groBe Parallelitat der Ketten 
erreicht werden, da sie sich streckenweise zu einem Kristallgitter 
zusammenschlieBen. Die Begrenzung der Fadenmolekiile ist 
jedoch nicht an die Linge der so entstandenen geordneten Gitter- 
bereiche gebunden, sondern die Ketten kénnen an der Stirnseite 
der kristallinen Stabchen austreten (GmRNGROSS, HERRMANN und 
Mitarb. 1930, 1932), weiter verlaufen und eventuell wieder in andere 
Gitterbereiche eintreten, wie dies in Abb. 63a schematisch an- 
gedeutet ist. Je paralleler die Ketten im grofen ganzen gerichtet: 
sind, um so groBer ist die Wahrscheinlichkeit, da® kristalline Be- 
reiche entstehen (Abb. 63b). In diesem Falle ist das Gel nicht. 
mehr einphasig, sondern die geordneten Gitterbereiche bilden als 
homogene Gebiete eine Phase fiir sich, im Gegensatz zu der sie 
umspiilenden Flissigkeit mit ungeordneten Ketten. 

Ks gibt strukturell also zweierlei Gele mit Fadengeriist: 
1, einphasige Gele, deren Geriist aus sehr langen Molekiilketten 
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aufgebaut ist, die durch Haftpunkte untereinander verbunden sind 
(Pseudophasen), und 2. zweiphasige Gele mit einer kristallinen und 
einer nichtkristallinen (amorphen) Phase, in denen die Fadenmole- 
kiile in bestimmten Gebieten zu Biindeln und geordneten Gitter- 
_bereichen zusammentreten. An Stelle des feinen Kettengeriistes 
der einphasigen Gele tritt dann ein viel robusteres Balkengeriist. 


: eo 


—— 


a) b) 


Abb. 63. Geordnete Bereiche im Gelgeriist. a) Streckenweise parallel ver- 
laufende Fadenmolekiile; b) lokale Kristallgitterbildung. 


Im letzteren Falle wird besonders klar, da man trotz der 
vorhandenen zwei Phasen nicht mehr von disperser Phase und 
Dispersionsmittel sprechen kann. Denn wenn die amorphe Phase 
nicht fliissig bleibt, sondern fest wird, wie z. B. in verkieselten 
Zellwanden, wo zwischen dem kristallinen Zellulosegeriist amorphe 
Kieselsaure liegt, bildet die amorphe Phase ebenfalls ein zusammen- 
hangendes Geriist, welches das kristalline Gefiige als gleichwertiger 
Gegenspieler durchwirkt. Wohl ist seine Festigkeit geringer als 
diejenige des Zellulosegeriistes, aber die Raumbeanspruchung der 
beiden Phasen ist grundsatzlich gleichartig. 

Da die Terminologie der Dispersionslehre (s. Tab. 3) fiir unsere 
Gele hinfallig wird, mu’ man sich anderer Bezeichnungen be- 
dienen, um die in der Gelstruktur vorliegenden Verhaltnisse ein- 
deutig zu beschreiben. 

Seit NAGrLr (NAGELI und ScHWENDENER 1877) bezeichnen 
die Biologen, die sich mit Gelstrukturen beschaftigen, die kri- 
stallinen Bereiche eines Gels als micellare Bestandteile, das 
amorphe Fiillmaterial dagegen als intermicellare Substanz. 
Diese Begriffe kénnen auf die heutige Auffassung der Gelstruktur 
iibertragen werden, doch ist es hierzu notwendig, den Micellar- 
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begriff, dem in der Kolloidwissenschaft leider die verschiedensten 
Bedeutungen zugeschrieben werden, genau zu definieren. 


d) Umschreibung der Micellarlehre 


Der Micellbegriff. C.NAcrri hat als erster titber den Aufbau der 
Hydrogele, die er als organisierte Substanzen bezeichnete, eine viel- 
seitig begriindete Theorie entwickelt (Neuauflage 1928). Auf Grund der 
Doppelbrechung, der Quellungsanisotropie und des Schichtenaufbaus der 
Starkekorner (1858) und Zellmembranen, hat er die Hypothese aufgestellt, 
daB diese Substanzen aus langlichen, submikroskopischen Teilchen von 
iibermolekularem Charakter und kristalliner Struktur aufgebaut 
seien. Ein solches Teilchen nannte er ein Micell. Dieses Wort leitete er als 
Diminutiv von lateinisch mica = Krume ab, und verwendete es darum als 
Neutrum; es heiBt daher richtig das Micell (Mehrzahl: die Micelle). Die 
Schreibweise mit c wird hier absichtlich beibehalten. 


Spater hat NAGEL seine Theorie auch auf Lésungen ausgedehnt. 
Wenn sich ein Gel lést, bleiben nach seiner Auffassung die Micelle als Ein- 
heiten beisammen und liefern eine Micellar-Lésung. Diese Ubertragung des 
Micellbegriffs von festen Gelen auf Lésungen hatte zur Folge, daB er in zwei 
verschiedenen Bedeutungen in die Literatur tiberging, worauf verschiedent- 
lich hingewiesen worden ist (ZstIgMoNDY 1921, AmBRONN und FREY 1926, 
8. 152). Wahrend die Biologen, insbesondere die Schule Ampronns (FREY 
1926a, 1928a), sowie Scumipt (1934a) u.a., der urspriinglichen Definition, 
welche Form und Kristallinitat der Teilchen umschreibt, treu geblieben 
sind, verstehen die Kolloidchemiker darunter in der Regel einfach die dis- 
persen Teilchen einer kolloiden Lésung unter besonderer Betonung ihrer 
elektrischen Ladung, jedoch ohne auf deren Gestalt und Struktur 
Riicksicht zu nehmen. Es ist bei ihnen also ein Oberbegriff, der alles még- 
liche wie Primarteilchen (Mononen), Sekundirteilchen (Polyonen), Asso- 
ziationen (z. B. in Seifen) usw. mit ihren Ladungen und Solvathiillen um- 
fassen kann. Ferner haben die Chemiker das Genus abgeindert, indem sie 
fiir die Kinzahl den Terminus die Mizelle (gewéhnlich mit z geschrieben) 
verwenden. Dadurch ist erreicht worden, da man heute in der Kolloid- 
chemie den Ursprung dieses Wortes kaum mehr kennt. Es ist eingetreten, 
wogegen sich NAGELI in einer Auseinandersetzung mit PreEFFERs Termino- 
logie in den beriihmten ,,Osmotischen Untersuchungen“ (1877) mit folgenden 
Worten wehrte (Neuauflage 1928, S. 70/71): ,,PrEFFER gebraucht den all- 
gemeinen Ausdruck ,,Tagma“‘ fiir Molekiilverbindung, mit der Bemerkung, 
da man schwerlich in der Chemie das an Zelle erinnernde Wort (micell) 
werde einfiihren wollen. Es scheint demnach der etymologische Irrtum zu 

‘ bestehen, da eine barbarische Zusammensetzung von einem Unbekannten 
mit ,,mi‘ anfangenden Wort und ,,cellula‘‘ vorliege, ahnlich wie Aldehyd 
gebildet ist.“ 
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AmMBRONN hat die Existenz von langlichen, submikroskopischen: 
Teilchen in Gelen wie Zelloidin, denitrierte Zellulose, Zelluloid, Gelatine, 
Tonerdefasern usw. auf optischem Wege (s. S. 88) einwandfrei bewiesen. 
Vielfach zeigten diese Teilchen eine Eigendoppelbrechung, die nur durch die 
Annahme kristalliner Teilchen erklart werden konnte (AmBRonN 1916/17). 
Mit denselben Methoden wurde die wirkliche Existenz von kristallinen 
Micellen im Chitin (MéurineG 1922), in den Muskelfasern (StijpeL 1923) und 
in den pflanzlichen Zellwanden (Frey 1926b) nachgewiesen. 

Ungefahr gleichzeitig erhielt die Auffassung von der kristallinen Natur 
vieler Kolloidteilchen durch die Réntgenmethode einen ungeahnten Auftrieb, 
indem fiir Goldsole, Zellulose und viele andere Kolloide eine Raumgitter- 
struktur der Teilchen nachgewiesen werden konnte (SCHERRER 1920). 
Meyer und Mark (1930) griffen die Micellartheorie von Nicei auf und 
propagierten sie, nachdem sie in ihrer urspriinglichen Form lange Zeit nur 
von wenigen Biologen gepflegt worden war, in beinahe unverinderter Weise 
im Kreise der Chemiker.1) Dies geht aus der Gegeniiberstellung des Schemas 
von Nice und SchwENDENER aus dem Jahre 1877 und dem Modell der 
Bastfaserstruktur von K. H. Meyer (1930) hervor (Abb. 64 b2)). Beim Schema 
von Nicetri (Abb. 64a) sind zwischen den Micellen zwei intermicellare 
Substanzen eingezeichnet, von denen man sich eine wegdenken kann. Neu 
ist bei MeyER, daB die innere Struktur der Micelle erschlossen worden 
ist, im iibrigen herrscht jedoch vollkommene Ubereinstimmung der An- 
schauung. Die Micelle sind als disperse Phase aufgefaBt und von inter- 
micellaren Riumen umgeben, die dem Dispersionsmittel im Sinne der 
Dispersionslehre zuganglich sind. Fiir den Zusammenhalt der kristallinen 
Micelle zu einem festen Gefiige miissen besondere Micellarkrafte angenommen 
werden; sie stellen nach Meyer und Marx besonders grofe Kohiasions- 
krafte vor, die z. B. bei Zellulose additiv aus der Molkohasion der vielen 
OH-Gruppen zusammengesetzt sind. Da sich jedoch diese gleichen Krafte 
intramicellar als Gitterkrafte betatigen, sieht man nicht recht ein, was fiir 


1) Verf. hat die Autoren brieflich auf die Vieldeutigkeit des Micell- 
begriffes in der Kolloidchemie aufmerksam gemacht und die Versicherung 
erhalten, daB ein kristallines Teilchen im Sinne NAce.is kiinftig stets als 
das Micell bezeichnet wiirde. Versuche in dieser Richtung liegen vor 
(z. B. Meyer 1929a: der Begriff des Micells); es ist innen aber nicht gelungen, 
diese Terminologie durchzufiihren, da in der Chemie der Ausdruck_,,die 
Mizelle‘‘ so eingebiirgert ist, daB gewisse Zeitschriften (wie z. B. Helv. 
chim. acta) die urspriingliche Schreibweise ,,das Micell‘ von NAGELI ab- 
lehnen! Als Folge hiervon herrscht heute ein beispielloser Wirrwarr in der 
Terminologie, indem man, wenn von Micellen gesprochen wird, oft nicht 
entscheiden kann, ob ein kristallines Primarteilchen im Sinne NAGELIs, oder 
irgendein disperses Kolloidteilchen schlechthin gemeint ist. 

2) Abb. 64b stammt von Seirritz (1929). 
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ein Unterschied zwischen den Kraften des innermicellaren Zusammen- 
hanges der Fadenmolekiile zu einem Kristallgitter und den zwischenmicellaren 
,,Micellarkraften“ besteht. 

Die Vorstellung von NAcett, daB bei der Lésung von Gelen die Micelle 
dispergiert wiirden und als voneinander unabhangige Kristallite im Sol 
zugegen seien, ist vielfach tibernommen worden. So vor allem fiir Zellulose- 
Sole, trotzdem solche Liésungen kein Réntgendiagramm liefern (z. B. 
Herz0G 1927). Nach den Untersuchungen StaupinGERs (1932) gehen die 
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Abb. 64. Friihere Auffassung der Micellarstruktur. cS 
a) Nach Nicett und ScHWENDENER 1877; b) nach Serrritz 1929 und 
K. H. Meyer 1930. 


Bei den Gelen ergibt sich fiir den NXGrttschen Micellbegriff 
auf Grund der neueren Erkenntnisse tiber den Bau der Hochpolymeren eine 
weitere Schwierigkeit. Die Fadenmolekiile erweisen sich nimlich, wie in 
Abb. 63 dargestellt ist, als viel linger als die kristallinen Bereiche. Dies hat 
zur Folge, daf’ den Micellen keine Individualitaét mehr zukommt, wie sie 
NAGELI vorausgesetzt hat, sondern sie sind alle miteinander verwachsen. 
Die Micelle gehen also gewissermaBen in der Gelstruktur auf; sie diirfen 
heute nicht mehr als selbstaindige oder doch nur als bedingt selbstandige 
(Kratky und Mark 1937) Teilchen betrachtet werden, denn sie bestehen 
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aus geordneten Kettenmolekiilen, die aus den kristallinen Bezirken weiter 
in ungeordnete Gebiete und nachher vielleicht wieder in andere eeordneie 
Gitterbereiche iibergehen. 

_ Wir kommen daher zum Schlusse, daB 1. in den physiologisch wich~ 
tigen Solen keine Micelle im Sinne NiceEtis, sondern mehr oder weniger 
voneinander unabhangige Kettenmolekiile vorhanden sind, und da8 2. in 
den Gelen die Micelle keine selbstandigen Kristallite vorstellen, sondern 
am besten als geordnete Gitterbereiche umschrieben werden. Beriick- 
sichtigt man ferner die bestindige Verwechslungsgefahr mit der kolloid-. 
chemischen Auffassung, die unter Micell nicht kristallin struierte, sondern 
elektrisch geladene Teilchen versteht, ist es wohl am besten, den Begriff 
Micell fiir unsere Betrachtungen ganz fallen zu lassen, und ich werde ihn 
kinftig auch nicht mehr verwenden. 

Micellarlehre versus Dispersoidlehre. Anders steht es mit der 
Micellarlehre als Ganzes. Wenn sich auch die Vorstellung von 
selbstandigen kristallinen Micellen in den Gelen als unrichtig 
herausgestellt hat, enthalten doch die Arbeiten NAGELIs noch sehr 
viele andere Anschauungen tiber den Aufbau der Gele, die sich 
als durchaus richtig erwiesen haben. Ich stiitze mich dabei z. B. 
auf folgende Stelle (Neuauflage 1928, 8.76/77): ,,Die Micelle 


vereinigen sich .... zu Verbanden... ., indem sie sich be- 
liebig, bald baumartig, bald mehr netzartig aneinander hangen. 
Diese unregelmaBigen Verbinde . .. . bilden eine stehende 


Gallerte.““ An anderen Orten spricht er von ,,Micellar-Reihen, in 
denen die Micelle miteinander verwachsen sind“. Obschon man 
damals von der Existenz der Fadenmolekiile keine Ahnung haben 
konnte, hat er also doch die Struktur der Gele im wesentlichen 
richtig charakterisiert. 

Es kommt heute fiir die Biologie weniger darauf an, ob in 
den belebten Substanzen und deren Derivaten kristalline Bezirke 
vorkommen oder nicht, sondern ob die Teilchen, wie dies die 
klassische Kolloidchemie oder Dispersoidlehre voraussetzt, von 
_ einander unabhangig sind, oder ob sie zu einem, wenn auch noch 
so zarten Geriist verbunden sind, und so dem Kolloid eine Struk- 
tur erteilen. STAUDINGER, der einen hartnickigen Kampf gegen 
die Unzulanglichkeiten der klassischen Dispersoidlehre fihrt 
(1936c), hat verschiedene neue Fachausdriicke gepragt: er stellt 
den isodiametrischen Kolloidteilchen, die er Spharokolloide nennt, 
die Linearkolloide der Fadenmolekiile, und den Dispersoiden im 
hergebrachten Sinne die Molekiilkolloide gegeniiber; er nennt 
das Gesamtwissensgebiet iiber die Hochpolymeren Makrochemie, 

(oh 
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und spricht von Makromolekiilen, wenn der Polymerisationsgrad 
zu Kettenmolekiilen mit kolloiden Eigenschaften fiihrt. AuBer 
diesen Neuerungen, die fiir die Kolloidchemie von Nutzen sind, 
bedarf man jedoch fiir die submikroskopische Morphologie biolo- 
gischer Objekte einer besonderen Terminologie, die Auskunft 
dariiber gibt, was fiir Lagen die Kettenmolekiile gegentiber ein- 
ander einnehmen, denn ohne solche Lagebeziehungen gibt es keine 
iibermolekulare Morphologie! Trotz allem Wandel der kolloid- 
chemischen Vorstellungen mu8 man die Fadenmolekiile in Sol- 
Lésungen und Gel-Lésungen als dispers bezeichnen. Denn es gibt 
disperse Teilchen (die Fadenmolekiile), die BRownsche Bewegung 
zeigen, und ein Dispersionsmittel (das Solvatationsmittel). In 
den Gelen nehmen die Ketten dagegen gegenseitig bestimmte 
Lagen ein und verleihen so der Gallerte ihre Elastizitat. Wohl 
sind diese Ketten zum groBen Teil solvatisiert, aber disperse 
Teilchen treten keine auf! Das Solvatationsmittel spielt zwar 
eine ahnliche Rolle wie ein Dispersionsmittel, aber sofern es ihm 
nicht gelingt das Gelgeriist zu sprengen, darf es doch wohl kaum 
so genannt werden, Sowohl das Geriist, als auch die Zwischen- 
geriistsubstanz erfiillen den vorhandenen Raum ununterbrochen, 
wahrend in einem Dispersoid ein Bestandteil in selbstandige 
Partikel aufgeteilt ist. Die Dispersoide sind daher, abgesehen 
von der freiwilligen Strukturbildung an den Phasengrenzen, prin- 
zipiell strukturlos; erst bei den Gel-Lésungen macht sich ein be- 
scheidener Ansatz zur Strukturbildung geltend, indem die Mole- 
kiile an gewissen Punkten aneinander haften. In den echten 
Gelen zeigt sich auBerdem ein Bestreben der Kettenmolekiile 
sich parallel zu lagern, und die gebildeten Balken treten dann zu 
einem elastischen Gefiige zusammen. Da nun, wie gezeigt werden 
soll, fiir die lebende Substanz die Strukturbildung eine grund- 
legende Voraussetzung ist, sollte fiir die Gele im Gegensatz zu 
den strukturlosen Dispersoiden eine zweckdienliche Terminologie 
zur Verfiigung stehen. 

Die Versuchung ist groB, diesen Mangel durch die Schaffung 
neuer Namen zu beheben. Damit ist jedoch der Wissenschaft 
nicht immer gedient, und es ist vielleicht in diesem Falle ver- 
dienstlicher, altbewahrte Ausdriicke durch eine den neuen For- 
schungsergebnissen angepaBte Definition zu erhalten. Ich greife 
daher auf die Micellartheorie von NAGEL zuriick und bezeichne 
die geriistbildende Substanz als den micellaren Bestandteil und 


a Fe 
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die Zwischengeriistsubstanz als den intermicellaren Bestand- 
teil eines Gels. Wenn das Micellargefiige aus groben Balken be- 
steht, die z. T. kristallin und somit homogen sind, kann man auch 
von einer micellaren Phase und einer intermicellaren Phase 
sprechen. 

Es besteht keine Gefahr, da durch diese neue Definition 
wiederum Unklarheiten entstehen kénnten, denn der Begriff 


intermicellar wird in genau derselben Weise gebraucht, wie er 


in der Literatur bisher immer verwendet worden ist; und der 
Begriff micellar wird nur insofern verandert, als er sich nicht 
ausschlieBlich auf die kristallinen Gebiete eines Geriistes, sondern 
auf das Geriist als Ganzes bezieht. Damit fallt die Schwierigkeit 
weg, daB Gele, deren Geriistbalken nur aus wenigen parallel ge- 
spannten Fadenmolekiilen bestehen, der urspriinglichen NAGELI- 
schen Definition nicht entsprechen, weil eine kleine Anzahl Mole- 
kilfaden miteinander kein Kristallgitter zu bilden vermégen. 
Denkt man sich die Balken des Gelgefiiges noch feiner, so daB es 
schlieBlich nur noch aus sich tiberkreuzenden Kettenmolekiilen 
besteht, wird das Micellargeriist von einem Molekulargerist 
abgelést. Wie beim Ubergang von kolloid- zu molekular-dispersen 
Teilchen, bestehen auch zwischen Gelen mit Micellarfaden und 
Kettenmolekiilen als Geriistbausteinen Ubergangsreihen. Wahrend 
jedoch dispersoide Systeme ihre kolloiden Eigenschaften durch eine 
solche Verfeinerung der Teilchengré8e verlieren, bleibt der kolloide 
Charakter bei den Gelen erhalten, weil nur eine Dimension der 
Kolloidbausteine mikro-molekular werden kann, wahrend die 
andere stets makro-molekular bleibt und bei geeigneter Konzen- 
tration Veranlassung zur Geriistbildung gibt. Bei einem Mole- 
kulargefiige sind die TeilchengréBen der beiden Bestandteile des 
Systems daher einander nicht ahnlich, wie die Molekiile von Lé- 
sungsmittel und geléster Substanz einer echten Lésung, sondern 
sie bleiben als Geriistsystem und Interstitialsubstanz morpho- 
logisch stets prinzipiell voneinander verschieden. 

Bei Micellarsystemen, die Geriistbalken von mehreren Mole- 
kiildicken aufweisen, ist zu unterscheiden zwischen Vorgangen, 
die intermicellar in den Maschen des Gefiiges stattfinden, und 
solchen, die sich intramicellar innerhalb der Balken des Ge- 
ristes, also im Kristallgitter abspielen. Im gleichen Sinn wird 
der Ausdruck ,,intramicellar“ fiir den Basenaustausch im Innern 
von Schichtgittern verwendet (WIEGNER 1935, Borrinr 1937). 
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Mit den Begriffen ,,micellar“, ,,intermicellar‘‘ und” ,,intra- 
micellar‘ kénnen alle Vorginge in Gelstrukturen einwandfrei be- 
schrieben werden. Eine Verdeutschung in Geriistbestandteil und 
Zwischengeriistsubstanz ist nicht angezeigt, weil man in der Bio- 
logie unter Geriistsubstanzen etwas ganz anderes versteht (s. $.212). 
Durch eine relativ geringfiigige Begriffsumstellung bleibt auf diese 
Weise eine Terminologie erhalten, die bereits 60 Jahre gute Dienste 
geleistet hat, und die NAcri, den Begriinder der Erforschung 
biologischer Gele, ehrt.. 

In Tabelle 10 sind die wichtigsten Punkte dargestellt, in 
denen sich die Micellarlehre nach unserer Definition von ihrer 
Gegenspielerin, der Dispersoidlehre, unterscheidet. Wie bei den 
Dispersoiden (Tab. 3) kénnen die Bestandteile eines Gels ver- 
schiedenen Aggregatzustanden angeh6ren, wobei jedoch die Ein- 
schrinkung besteht, daB der micellare Bestandteil stets fest sein 
muB (Tab.11). Ist die intermicellare Substanz gasférmig oder 
fliissig, liegen Geriist- oder Kapillarstrukturen vor. Ist sie jedoch 


Tabelle 10 
Dispersoid- ; : ; 
Velate (Zwischengebiet) | Micellarlehre 
Kolloider Zustand Sole (Gel-Lésungen) Gele 
Kolloid zerteilte |selbstandige, von| (Makromolekiile |zusammenhangen- 
Substanz einander unab- | behindern sich des Gefiige 
hangige Teilchen gegenseitig) (Micellargeriist) 


oder Makromole- 
kiile (disperse 


»»Phase‘‘) 

Solvatationsmittel| Dispersionsmittel : Imbi- 

bitions- 

mittel 
Quellung Lésung (unbegrenzt quell-| begrenzt quellbar 

| bar) 
Struktur strukturlos (Struktur strukturiert 
angegedeutet) 
Elastizitat nicht elastisch (Struktur- deutlich elastisch 
viskositat) 

Zustandsform fliissig (dickfliissig) + formbestiandig 
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Tabelle 11 (vgl. Tabelle 3). 


Micellare Systeme (nach Frey-Wyss.ine 19374) 
aa a el 
Intermicellare Phase | Micellare Phase 


(Imbibitionsmittel) (Micellargefiige) 


Micellar-Strukturen 


fest fest Durchdringungs-Strukturen 
fliissig fest Gel-Strukturen 
gasférmig fest Kapillar-Strukturen 


fest, handelt es sich um erstarrte Gele, die am besten erkennen 
lassen, daB die beiden Bestandteile, im Gegensatz zu den Disper- 
soiden, beziiglich der Raumerfiillung gleichwertig sind. Fiir 
die Biologie kommen vornehmlich Geriiststrukturen in Betracht. 


Definitionen. Zusammenfassend soll eine Ubersicht der auf- 
gestellten Umschreibungen folgen: 

Unter Struktur ist eine bestimmte gegenseitige Lage der sub- 
mikroskopischen, morphologischen Einheiten zu verstehen.') 

Micellarlehre = Lehre von den Gelen, insbesondere von der 
Gelstruktur. 

Micellare Kolloide = Kolloide mit einer Struktur.?) 

Micellargeriist = zusammenhangendes Gefiige der Kolloid- 
substanz. 

Molekulargeriist = Geriist aus vernetzten Fadenmolekiilen. 

Intermicellarsubstanzen = Stoffe in den Zwischenraumen 
eines Micellargeriistes. 

Interstitialsubstanz = Stoffe in den Zwischenréumen eines 
Molekulargeriistes. 

Intermicellare Vorginge = Geschehnisse zwischen den Balken 
oder Ketten des Strukturgeriistes. 

Intramicellare Vorginge = Geschehnisse innerhalb der Balken 


des Gertistes. 


1) Strukturiert sind nicht nur kristallisierte, sondern auch amorphe 
feste Phasen, denn auch in amorphen Glisern (Bissem & Wey 1936), 
sowie in isotropen Gelen sind die Kettenbausteine trotz der fehlenden Ord- 
nung durch definierte, gegenseitige Stellungen elastisch miteinander ver- 
bunden. Allen festen Zustandsformen kommt daher grundsitzlich eine 


Struktur zu. 
2) VaLxo (1937) nennt die Micellarstruktur der Textilfasern ,,Micellar- 


textur“. 
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Der Ausdruck ,,micellare Lésung“ im Sinne NAGELIs wird auf 
diese Weise hinfallig und sollte verschwinden. Ebenso ware der 
Begriff ,,Micell*‘ fiir Gele besser zu vermeiden und durch die 
Bezeichnung geordnete Gitterbereiche zu ersetzen.') 


e) Optik der Gele 


Theorie des Mischkérpers. Die Struktur der Gele kann auf 
optischem Wege erschlossen werden, wenn zwei Bedingungen 
erfiillt sind. Erstens miissen die Balken des Geriistes durch de- 
finierte Phasengrenzen gegeniiber den intermicellaren Raumen ab- 
gegrenzt sein; und zweitens diirfen sie nicht wahllos durcheinander- 
laufen, sondern miissen nach irgendeiner Richtung des Raumes 
eine gewisse Orientierungstendenz aufweisen. WIENER (1912) hat 
die optischen Effekte, die dabei auftreten, theoretisch berechnet. 
Fiir die Berechnung mu man stark idealisierte Strukturen an- 
nehmen, bei denen z. B. kreisrumde Stabe oder planparallele 
Platten parallel gerichtet sind und Zwischenraume zwischen sich 
einschlieBen (Abb. 65 und 66). Solche, den mathematischen An- 
forderungen entsprechende Aggregate werden als Mischk6érper 
bezeichnet. Da die Strukturelemente (Stibe oder Platten) nicht 
untereinander verwachsen sind, besitzen sie keine micellare 
Struktur in unserem Sinne. Aber man kann sich aus den ideali- 
sierten Mischk6érpern ohne weiteres ein Gel entstanden denken, 
indem man die Strukturelemente auf irgend eine Weise mitein- 
ander anastomosieren liBt. Der Charakter der optischen Effekte 
wird dabei nicht geindert, doch ist ohne weiteres klar, da quan- 
titative Berechnungen nach den Formeln von WIENER fiir micellar 
gebaute Gele keine sehr genauen Resultate ergeben kénnen, da 
die geometrischen Voraussetzungen der mathematischen Problem- 
behandlung nicht ideal erfiillt sind. 


1) Herr Kollege W. J. Scumipr, GieBen, méchte laut brieflicher 
Mitteilung die unselbstindigen Gitterbereiche auch fernerhin ,,Micelle*‘ 
nennen. Hiegegen ist nichts einzuwenden, wenn man fiir die Biologie 
einen besonderen Micellbegriff beibehalten will. Die Kolloidchemiker 
werden jedoch nach wie vor unter Mizellen disperse Kolloidteilchen 
verstehen, so da keine Vereinheitlichung der Terminologie méglich ist, 
so lange von keiner Seite Zugestiindnisse gemacht werden. Und da es 
sich nun herausgestellt hat, daB& den ,,Micellen‘‘ in den biologischen 
Gelen keine Individualitat zukommt, scheint es mir angezeigt, wenn 
sich die Biologen entgegankommend erweisen. 


—~_ = 
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. Die Stabe oder Platten der Mischkérper sollen als optisch 
isotrop vorausgesetzt werden. Die Theorie ergibt dann, da sich 
die Mischk6rper gegentiber Licht nach Richtungen verschieden, 


? : ; 
__ also anisotrop verhalten, wenn die Durchmesser und Abstiinde 
Be 
; | m= ny 
4 = 
; 
3 
J 
: ote 
4 
‘ 
, 
g Abb. 65. 
- Stabchenmischk6rper. 
a ny = groBer, na = kleiner 
F Brechungsindex. 
: 
: Na = Ny 
| 
No = Ny : 
4 Abb. 66. 
Schichtenmischkérper 
; Ny = groBer, 


SS na = kleiner 
’ Brechungsindex. 
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der Zylinder oder Schichten klein sind gegeniiber der Wellenlange 
des Lichtes. Es ist zu beriicksichtigen, daB mit ,,klein nicht be- 
liebig klein gemeint ist, denn es wird ja verlangt, daB die Struktur- 
elemente echte Phasengrenzen besitzen. Kinzelne Fadenmole- 
kiile z. B. kénnen also fiir die Mischkérperbetrachtung nicht als 


Abb. 67. Dichroismus von Bastfasern (SE { = Schwingungsrichtung des 
Polarisators) nach Frey 1927b). a) Gefarbt mit Chlorzinkjod: schwarz/ 
farblos; b) gefarbt mit Gold: griin (gestrichelt)/weinrot (punktiert). 


Strukturelemente auftreten.1) Die optische Anisotropie auf ert 
sich auf dreierlei Weise: 

1. In einer Doppelbrechung. Das Brechungsvermégen ist 
parallel (n,) und senkrecht (n,) zur Achse des Mischk6rpers ver- 
schieden (Abb. 65, 66); im polarisierten Lichte treten daher wie 
bei doppelbrechenden Kristallen Interferenzfarben auf. 

2. In einer Doppelabsorption (Dichroismus). Das Ab- 
sorptionsvermégen ist bei gefirbten Mengkérpern parallel (k,) 
und senkrecht (k,) zur Achse verschieden; sie zeigen daher je nach 
ihrer Lage zur Schwingungsebene linear polarisierten Lichtes ver- 
schiedene Farbe (Abb. 67). 

3. In einer Doppelbeugung. Durchfallendes Licht wird 
nach verschiedenen Richtungen verschieden stark abgebeugt; 
darauf ist z. B. der eigenartige Glanz der Seide zuriickzufiihren. 

Die Mischkérper besitzen ein sehr bezeichnendes Merkmal: 
ihre Anisotropie ist nicht konstant, sondern eine Funktion 
der Kigenschaften der zwischen die Teilchen gelagerten Substanz, 
die wir in der Mikroskopie als Einbettungs- oder besser als 

1) Andererseits darf man die Ergebnisse der Mischkérpertheorie auch 
nicht ins mikroskopische oder gar ins makroskopische Gebiet tibertragen 


wie W. J. Scumipr (1934b), denn dort entstehen die Polarisationserschei- 
nungen durch Reflexion. 
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-Imbibitionsflissigkeit bezeichnen. -— Z. B. andert sich die 
Doppelbrechung gesetzmaBig, wenn wir nacheinander Einbettungs- 
-fliissigkeiten mit verschiedenen Brechungsvermégen n anwenden. 
-Dadurch unterscheidet sich die Doppelbrechung solcher Misch- 
k6rper prinzipiell von derjenigen der Kristalle, fiir welche sie eine 
. Naturkonstante ist. 
Abb. 68 zeigt die Veranderung, welche die Dene 
veraschter Gerstengrannen erleidet, wenn man sie nacheinander 


Abb. 68. 


Stabchendoppelbrechungskurve 900 
veraschter Gerstengrannen (nach 
Frey 1926b). 
Ordinate: GangunterschiedyAinA. ggg 
Abszisse: Brechungsindex ng, der 
Imbibitionsflissigkeit. 


10 41 42 13:14 15 16 17 18 ne 


‘in Luft (n = 1,00), Wasser (n = 1,33), Alkohol (n = 1,36), Xylol 
(n = 1,49), Benzol (n = 1,50), Kanadabalsam (n = 1,54), Mono- 
bromnaphthalin (n = 1,66), Kalium-Quecksilber-Jodid (n = 1,72) 
einbettet. 

Der Gang der Doppelbrechung in Abhiangigkeit vom 
Brechungsvermégen n, der Kinbettungsfliissigkeit gehorcht dem 
Gesetze einer Hyperbel. Bei n, = n, (n, = Brechungsindex der 
Teilchen) wird die Doppelbrechung Null. Beim Stabchenmisch- 
k6rper ist sie positiv, beim Schichtenmischkorper dagegen negativ. 

Die WiENERsche Formel lautet fiir den Stabchenmischkérper 

0, 62 (ny? —n,")? 
(0, + 1) n,? + 6, n,? 
Dabei bedeutet n, den auBerordentlichen Brechungsindex des 
Mischkorpers parallel zur Achse und ny den ordentlichen Index 
‘senkrecht zur Achse, n, den Brechungsindex der isotropen Stabe 
und n, denjenigen der Imbibitionsfliissigkeit. 6, und 6, sind die 
relativen Volumanteile der beiden Bestandteile des Mischkérpers, 
so dad, + 6, = 1. n,?—n,? ist ein Ma fiir die Doppelbrechung 
n,—n,. Man erkennt aus der Formel, in welcher Weise diese vom 


Na? —N,? = 
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Brechungsvermégen des Imbibitionsmittels n, abhangig ist. Bei 
n, =n, wird sie gleich Null; fiir alle andern Werte von n, ist sie 
stets positiv, da n;—n, im Quadrat erscheint. Die Stabchen- 
doppelbrechung ist daher stets positiv; d. h. n, ist groBer als no. 
Da man bei doppelbrechenden Objekten den gréBeren Index mit 
n, und den kleineren mit n, bezeichnet, folgt n, = n, und n, = n,. 
Beim Plattchenmischkérper mit negativer Doppelbrechung ist 
umgekehrt n, = n, und n, = n,. 

Wichtig ist, daB neben den relativen Volumina 6, und 6, keine 
GréBen iiber die Dimensionen der Stabe in die Gleichung ein- 
gehen! Man ist daher von ihrer Dicke unabhangig, was fiir die 
ErschlieBung submikroskopischer Strukturen sehr bedeutungs- 
voll ist, da man ja in diesem Gebiete keine Dickenmessungen vor- 
nehmen kann. 

Die Mischkérperdoppelbrechung wird als Formdoppel- 
brechung bezeichnet, da ihr Charakter (positiv oder negativ) 
von der Form der festen Phase abhangig ist. Man bedient sich der 
Formdoppelbrechungskurven, um nachzuweisen, ob in einem Ob- 
jekte intermicellare Hohlraume vorhanden sind, und um zu ent- 
scheiden, ob die micellare Phase in Stabchen- oder Schichtenform 
zugegen ist. Man mif®t dabei gewodhnlich nicht die Doppel- 
brechung n,—n, selbst, da diese nach folgender Formel von der 
variablen Dicke d der quellbaren Gele abhangig ist: 


Nga—Nyp = oy ? 
sondern man mift in einfacher Weise den Gangunterschied yA, 
wobei y die sogenannte Phasendifferenz und 4 die Wellenlange 
des Lichtes bedeuten. AMBRONN gebiihrt das Verdienst, diese 
Untersuchungsmethode in die Kolloidoptik eingefiihrt zu haben. 


Vorzeichen der Doppelbrechung. Uber die absolute GréBe 
der Doppelbrechung soll hier nichts weiter ausgesagt werden, da 
sie morphologisch nicht von groer Bedeutung ist, dagegen ist 
die Kenntnis des Vorzeichens oder des Charakters der Doppel- 
brechung fiir die Strukturanalyse der Gele sehr wichtig. Man 
nennt eine Micellarstruktur optisch positiv, wenn wie oben an- 
gedeutet n,—n, positiv ausfallt; erweist sich diese Differenz da- 
gegen als negativ, so ist die Doppelbrechung negativ. n, bezieht 
man immer auf eine irgendwie ausgezeichnete Richtung: Orien- 
tierungsrichtung bei den erwaihnten Mischkérpern, Wachstums- 
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richtung, Druck- oder Zugrichtung, Strémungsrichtung, besondere 
morphologische Richtung u. dgl. Bei Fasern oder Faden ist z. B. 
die Bezugsrichtung die Faserachse, bei Querschnitten durch 
Parenchymzellen die tangentiale Richtung, bei Sphariten die 
radiale Richtung usw. 

Man deutet den Doppelbrechungscharakter der Gele durch 
die Lage der sogenannten Indexellipse an, deren lange Achse dem 
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a) b) sek e) f) 

Abb, 69, Optischer Charakter der Gele. Bezugsachse gestrichelt, a) Stab- 

chenmischk6rper; b) Schichtenmischk6érper; c) Faden von Gummi arabicum; 

d) Faden von Kirschgummi; e) Querschnitt durch pflanzliche Parenchym- 


zellen (Bezugsrichtung = Tangentialrichtung); f) Starkekorn (Bezugs- 
richtung = Radialrichtung). : 


gréBeren Index n,, die kurze dagegen dem kleineren Index n, 
entspricht. Die Bestimmung der Richtung in welcher n,, liegt, 
geschieht mit einem vergleichenden Gipsplattchen (s. AMBRONN 
& Frey). In Abb. 69 ist bei verschiedenen Objekten die Index- 
ellipse und die Richtung, auf die die Doppelbrechung bezogen wird, 
eingetragen. Haufig verhalten sich die Gele in Richtung der 
Bezugsachse isotrop; das Objekt ist dann im Sinne der Kristall- 
optik einachsig, und die hier gegebene Definition von optisch 
positiv und optisch negativ stimmt genau mit der in der Mineralogie 
gebrauchlichen Terminologie iiberein. Verhalt sich das Objekt da- 
gegen bei Lichteinfall parallel zur Bezugsachse anisotrop, gelten 
in der Kristalloptik zur Umschreibung des optischen Charakters 
ganz andere Definitionen, so daB sich die bei Gelen gebraéuchliche 
Terminologie nicht mehr mit der kristalloptischen deckt. Man muB 
sich daher merken, da die Angaben, ob ein Gel hinsichtlich dieser 
oder jener Bezugsrichtung optisch positiv oder negativ sei, oft 
unabhangig vom optischen Verhalten in jener Richtung geschehen. 
Wenn Isotropie-Richtungen vorliegen, sollten diese immer als 
Bezugsachsen gewahlt werden. 


Systematik der Doppelbrechungserscheinungen. Sehr haufig 


ist das Micellargeriist, das eine Formdoppelbrechung erzeugt, 
selbst doppelbrechend, sofern namlich seine Balken in ihrem Innern 
raumgitterartig gebaut sind. Man nennt diese Art der optischen 
Anisotropie Eigendoppelbrechung. Nun kann die Doppel- 


brechung des Gels durch die Veranderung des Brechungsvermégens _ 


n, der Imbibitionsfliissigkeit nicht mehr zum Verschwinden ge- 
bracht werden, sondern es bleibt im Minimum der Formdoppel- 
brechungskurve eine Restdoppelbrechung zuriick, die von der 
Eigendoppelbrechung herriihrt. Die beiden Formdoppelbrechungs- 
typen (positive Staibchenmischkérper und negative Plattchen- 
mischkérper) kénnen mit den drei Méglichkeiten positiver, negativer 
oder fehlender Eigendoppelbrechung kombiniert werden, so dab 
im ganzen sechs Doppelbrechungstypen unterschieden werden 
konnen (FREY 1924). 

Sowohl Form- als Eigendoppelbrechung sind auf die Struktur 
des Objektes zurtickzufiihren; nur wird die Eigendoppelbrechung 
durch die viel feinere Raumgitterstruktur, die Formdoppel- 
brechung dagegen durch die grébere Kolloidstruktur verursacht. 
Die letztere ist daher in den meisten Fallen auch schwacher als 
die erste. 

Beide Erscheinungen kénnen als Strukturdoppel- 
brechung zusammengefaBt werden, im Gegensatz zu den Er- 
scheinungen der akzidentellen Doppelbrechung. Dieser 
Sammelbegriff umfaBt alle jene Faille, bei welchen das Gel an 
und fiir sich optisch isotrop ist und erst durch auf ere Eingriffe 
anisotrop wird. So kann Doppelbrechung z. B. durch Zug- und 


Druckkrafte erzeugt werden. Es miissen dabei-zwei verschiedene . 


Erscheinungen auseinander gehalten werden. Besitzt das Gel 
geniigend ‘Formbestiindigkeit, kann sich die sogenannte Span- 
nungsdoppelbrechung geltend machen. Diese riihrt davon 
her, daf& die Elektronenbahnen der elastisch miteinander ver- 
bundenen Atome der Micellarstruktur deformiert werden, abnlich 
wie bei Zug- und Druckwirkungen auf ein kubisches Kristallgitter, 
wobei die normalerweise isotropen Kristalle stark doppelbrechend 
werden (z. B. WrenER 1926b). 

Bestehen die Haftpunkte der Micellarstruktur dagegen nicht 
aus elastischen Bindungen, wird das Gel plastisch deformiert und 
es erfolgt eine Orientierung seines Geriistes. Hieraus ergibt sich 
durch Parallelisierung seiner Balken eine Orientierungsdoppel- 
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brechung, die je nach den Umstanden ihrerseits aus Form- und 
Eigendoppelbrechung zusammengesetzt sein kann. Der Unter- 
_ schied zwischen Spannungs- und. Orientierungsdoppelbrechung ist 
am deutlichsten, wenn die beiden Erscheinungen verschiedene 
Vorzeichen haben, wie dies beim grundlegenden Versuche von 
AMBRONN (1889) mit Kirschgummi der Fall ist. Denn bei’ der 
Dehnung von Kirschgummi folgt auf eine voriibergehende, schwach 
positive Spannungsdoppelbrechung die endgiiltige negative Orien- 
_ tierungsdoppelbrechung der Micellarstruktur. 

Die Richtung der Balken eines Micellargeriistes kann auBer 
durch Zug und Druck auf alle mégliche Weise erreicht werden, so 
z. B. indem man die Gele eintrocknen oder gefrieren 1a8t; die 
Faden oder Balken des Geriistes werden dann mehr oder weniger 
parallel zusammengeschoben. 

Am eindeutigsten definiert ist jedoch die Orientierung von 
Kettenbausteinen in einem Strémungsfelde, wenn es gelingt die 
Gele in ein Sol tiberzufiihren. In AmBRonN und Frey (1926, 
S. 167) ist die prinzipielle Bedeutung der Rotationsversuche klar- 
gelegt, die erlauben, zwischen Solen mit positiven Stabchen oder 
negativen Plattchen, welche bei Dehnung im Gelzustande die 
gleiche Orientierungsdoppelbrechung liefern, zu unterscheiden. 
Seither ist die Methode der Erzeugung von Stromungsdoppel- 
brechung zwischen zwei Zylindern, von denen der innere schnell 
rotiert, von SIGNER (1930, 1933) ausgebaut worden, so daB heute 

- nicht nur Dispersoide mit kristallinen Teilchen, sondern vor allem 
®auch Molekiilkolloide vermessen werden kénnen. Die Versuche 
von SIGNER zeigen, daB die Fadenmolekiile an und fiir sich schon 
optisch anisotrop sind; sie brauchen also zur Erzeugung von 
Doppelbrechung nicht erst zu einem Raumgitter zusammenzu- 
treten. Ferner wurde gefunden, daf der optische Charakter der 
Fadenmolekiile derselbe wie im Kristallgitter bleibt, wenn man 
sie isoliert. So sind z. B. die Fadenmolekiile der Zellulose, wie die 
meisten Kettenmolekiile, sowohl im freien Zustande als auch im 
Kettengitter optisch positiv. Das Verfahren ist fiir die submikro- 
skopische Strukturanalyse von grofem Werte, wenn doppel- 
brechende Komponenten im Micellargeriist vorliegen, die heraus 
gelést werden kénnen. So konnte z. B. mit Hilfe der Stromungs- 
doppelbrechung der optische Charakter der Kutinwachse kutini- 

_ sierter Epidermen eindeutig bestimmt und so ihre Orientierung in 
der Membran festgelegt werden (s. 8. 232). 
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Micellarstrukturen. An ein paar Beispielen sollen die bis- 
herigen Ergebnisse der optischen Strukturanalyse an Gelen dar- 
gelegt werden (Frey-Wysstine 1930). Es handelt sich dabei 
vornehmlich um Gele, in deren Micellargeriist geordnete Kristall- 
gitterbereiche von stabchenformiger Gestalt vorhanden sind. 
Diese sind in den folgenden Schemata durch Striche angedeutet, 
wobei jedoch daran zu erinnern ist, daB die Gitterbereiche nicht 
isolierte disperse Teilchen vorstellen, sondern daf alle unterein- 
ander durch Fadenmolekiile verbunden und verwoben sind. 

Wenn durch Kombination des optischen Befundes mit den 
Ergebnissen der Réntgenanalyse oder der Strémungsdoppel- 
brechungs-Untersuchung feststeht, daB die stabchenférmigen 
Gitterbereiche oder die sie aufbauenden Fadenmolekiile in bezug 
auf ihre Langsachse optisch positiv sind, kann man aus dem 
Charakter der Doppelbrechung auf verschiedenen Schnitten durch 
das Gel die Orientierung der Gitterbereiche erschlieBen. Besonders 
schon kann dies bei pflanzlichen Zellwanden mit anisodiametrischer 
Gestalt gezeigt werden. Die Anordnung der Indexellipsen auf 
Radialschnitt, Tangentialschnitt und Querschnitt zeigt die 
Richtung der Gitterbereiche direkt an, wie aus Abb. 70 ersicht- 
lich ist. 

In der Sekundarwand einer Bastfaser sind die Gitterbereiche 
beinahe ideal achsenparallel (Faserstruktur, Abb. 70a). LaBt 
man sie nun streuen, erhilt man auf dem Querschnitt, der vorher 
fast isotrop war, Doppelbrechung; es entsteht eine faserahnliche 
Struktur (Abb. 70b). Das Gegenstiick zur Faserstruktur ist 
die Ringstruktur (Abb. 70c), bei der alle Gitterbereiche tan- 
gential verlaufen. Diese Struktur tritt in den Ringverstaérkungen 
junger GefaBe und wahrscheinlich auch in den Primarhauten der 
Bastfasern auf. Lat man von dieser Struktur aus, die in bezug 
auf die Zellachse optisch negativ ist, die Gitterbereiche streuen, 
erhalt man die weit verbreitete Réhrenstruktur (Siebréhren, 
Milchréhren, GefiBe, langgestreckte Parenchymzellen usw.). Hier 
ist der Tangentialschnitt negativ, der Radialschnitt dagegen 
positiv, weil alle Projektionen der streuenden stabchenfoérmigen 
Gitterbereiche auf dem Radialschnitt annahernd achsenparallel 
verlaufen. Da das negative Gebiet kontinuierlich ins positive iiber- 
geht, muB eine solche Zelle in der Aufsicht eine doppelbrechungs- 
freie isotrope Zone aufweisen, wo sich die beiden optisch gegen- 
satzlichen Gebiete beriihren (Abb. 704). 
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Wenn die Gitterbereiche nicht streuen, sondern von der 
achsenparallelen Lage abweichen, indem sie untereinander parallel 
bleiben, entsteht eine Schraubenstruktur, wie sie fir die 
Baumwollhaare, die Tracheiden der Koniferen (Jaccarp u. Frey 
1928) und die Holzfasern der Laubhélzer charakteristisch ist. 


Abb. 70. Micellarstruktur von Zellwanden. a) Faserstruktur; b) faserahn- 

liche Struktur; c) Ringstruktur; d) Rohrenstruktur. ny, ne = groBter, 

bzw. kleinster Brechungsindex der Zellulose; ny*, ng*, nu* = groBter, 

mittlerer, kleinster Brechungsindex der Zellwand; 1 = isotrop, + opt. 
positiv, — = opt. negativ (nach Frrey-Wyss tine 1930). 


Bei isodiametrischen Objekten ist keine morphologische 
Achse vorhanden, auf die man die Doppelbrechung beziehen 
kann. Bei kugeligen Objekten wie Starkekérnern, Sphariten 
und dergleichen wahlt man daher die radiale Richtung als 
Bezugsachse. Wenn diese das groéBere Brechungsvermégen auf- 
weist als die Tangentialrichtung, nennt man die Spharitenstruktur 
positiv, im umgekehrten Falle negativ. Die Bestimmung des 
optischen Charakters eines aus Fadenmolekiilen oder stabchen- 
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férmigen Gitterbereichen aufgebauten Sphariten gentigt jedoch 
noch nicht, um seine submikroskopische Struktur zu erschlieBen. 
Denn wie Abb. 71 zeigt, gibt es sowohl bei radialer als auch bei 
tangentialer Anordnung der Strukturelemente positive und nega- 
tive Spharite, je nachdem die Bausteine beziiglich ihrer Achse 
selbst positiv oder negativ sind. Man mu8 daher zuerst deren 
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a) b) c) 
Abb. 71. Gele mit spharitischer Struktur. a) Positiver, b) negativer Spharit 
aus positiven Stabmolekiilen; c) positiver, d) negativer Spharit aus negativen 
Stabmolekiilen ; e) positive Myelinkugel (abgeplattet) aus positiven Stab- 
molekilen. 
optischen Charakter in Erfahrung bringen. In den meisten Fallen 
liegt die Struktur von Abb. 71a vor (Starkekérner, Inulin). 

Bei Hohlkugeln ist die Bezugsrichtung nicht eindeutig fest- 
gelegt. So bezieht man bei isodiametrischen Parenchymzellen die 
Doppelbrechung der Zellwand in Anlehnung an die Verhaltnisse 
bei anisodiametrischen Zellen auf die Tangentialrichtung (Abb. 69e), 
trotzdem in der Radialrichtung Isotropie herrscht. Diese riihrt 
von einer vollkommenen Streuung der Strukturelemente in der 
Tangentialebene her. Eine solche Anordnung wird als Folien- 
struktur bezeichnet. Fiir weitere Einzelheiten der optischen 
Strukturanalyse muf auf die Spezialliteratur verwiesen werden. 
(AMBRONN u. Frey 1926; Frey 1926b; Frey-Wyssiine 1930, 
1935a; Scumipr 1934a, 1937a). 


f) Réntgenoptik der Gele 

Micellare Phase. Die Rontgenmethode liefert nur bei Gegen- 
wart kristalliner Gitterbereiche die Méglichkeit einer umfassenden 
Strukturanalyse. Liegen dagegen Molekiilkolloide, wie Kaut- 
schuklésungen, KEiweiBlésungen usw. vor, erhalt man bei der 
Durchstrahlung mit monochromatischem Réntgenlicht im_ all- 
gemeinen nur einen ,,amorphen‘ Ring als Interferenzerscheinung, 
der Auskunft tiber die am hiaufigsten vorkommenden intra- 
molekularen Perioden gibt (z. B. bei Kautschuk die Lange eines 
Isoprenrestes). Erst wenn die Fadenmolekiile zu einem Kristall- 
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gitter zusammentreten, ergibt die Rontgenmethode linien- oder 
punktreiche Interferenzbilder, aus denen man sehr weitgehende 
morphologische Schliisse ziehen kann. Dies soll am Zellulose- 
Diagramm der Ramiefaser naher erlautert werden (Abb. 72). 

- Jedem Punkte des Rintgenbildes entspricht eine Netzebenen- 
schar des Kristallgitters. Das Interferenzen-Diagramm von Abb. 72 


Abb. 72. Réntgen-Faserdiagramm der Ramie mit Verschmierungen entlang 
den Schichtlinien (eigene Aufnahme). 


erlaubt vier GroéBen zu messen: 1. den gegenseitigen Abstand, 
2. die Schwarzungsintensitat, 3. die Breite und 4. die Anordnung 
der Interferenzpunkte, von denen jede eine entsprechende GréBe 
der ungestérten Gitterbereiche zu berechnen gestattet. 
1. Aus dem Abstand der Interferenzen ergibt sich nach 
dem Reflexionsgesetz von Brace der Abstand der Gitterebenen. 
Die Réntgenoptik lehrt, wie aus den vermessenen Punktabstaénden 
unter Zuhilfenahme von kiinstlich orientierten Zelluloseprapa- 
‘raten, die einen noch héheren Ordnungsgrad der kristallinen Be- 
reiche aufweisen als die Bastfasern, der Elementarbereich (s. 8. 34) 
im Kristallgitter der Zellulose bestimmt werden kann. Er ist 
monoklin; die Kanten der Basiszelle messen a = 8,35 A; b= 
10,3 A, c = 7,9 A und der Winkel f, den a und ¢ miteinander ein- 
schlieBen, betragt 84° (Mpyver & Mark 1930). Von diesen Groen 
ist die Faserperiode b, die der Linge eines Zellobiosemolekiils 
entspricht, am genauesten bestimmt (Abb. 73). Sie wird aus den 
Abstianden der sogenannten Schichtlinien berechnet, die in Abb.72 
ifs 
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deutlich als zum Aquator des Interferenzbildes parallel verlau- 
fende, die Interferenzpunkte gleichsam miteinander verbindende, 
Niveaulinien zu erkennen sind. Die Interferenzpunkte zeigen den 
Schichtlinien entlang Verschmierungen, die von nicht ins Kristall- 
gitter einbezogenen Zelluloseketten herriihren (SAUTER 1937). 

2. Aus der Schwarzungsintensitat der Interferenzen 
kann man auf die Menge der Atome in den einzelnen Gitterebenen 
schlieBen, da die reflek- 
tierenden Netzebenen das 
Rontgenlicht um so inten- 
siver zuriickstrahlen, je 
dichter sie mit Massen- 
punkten belegt sind. Die 
Schwarzung der Interfe- 
renzpunkte kann geschatzt 
oder photometrisch gemes- 
sen werden. In Abb. 72 
erscheinen zwei Punkte auf 
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Abb. 73. Kristallgitter der Zellulose Thre 


(nach Mryer u. Miscu 1937). starke Schwarzung 


rihrt von der Ebenen- 
schar her, in welcher die Glukoseringe der Zelluloseketten 
liegen, und da die beiden erwaihnten Punkte der Frontebene von 
Abb. 73 entsprechen, mu die Ringebene der Glukosereste in 
dieser Ebene liegen. Auf diese Weise wird mit Hilfe der Schwar- 
zungsintensitat die Orientierung der strukturchemisch aufgestellten 
Molekiilmodelle im réntgenometrisch bestimmten Elementar- 
bereich ermittelt. 

3. Aus der Breite der Interferenzen lift sich nach einem 
von SCHERRER (1920) fiir Metalle, d. h. Réntgenlicht absorbieren- 
de Stoffe, angegebenen, und von Laur (1926) fiir nicht absor- 
bierende Substanzen ausgearbeiteten Verfahren, die Breite der 
ungestérten Gitterbereiche berechnen. Hierzu muB die Schwarzung 
der Interferenzen photometrisch registriert werden. Die Halb- 
wertsbreite der Schwirzungsberge auf der Photometerkurve 
(s. Abb. 75) ist dann ein Maf fiir die Breite der kristallinen Be- 
reiche senkrecht zur Netzebenenschar, welche die Interferenz er- 
zeugen, und zwar sind die gesuchten Breiten um so kleiner, je 
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breiter die Rontgeninterferenzen erscheinen. In Abb. 72 sind die 
Interferenzflecken auf dem Aquator augenscheinlich breiter als 
diejenigen, welche den Polen des Diagramms benachbart sind. 
Hieraus ist zu folgern, daB die geordneten Gitterbereiche in der 
Faser senkrecht zur Faserachse bedeutend schmaler sind als 
parallel zur Faserachse. Sie miissen also Stabchenform besitzen, 
worauf wir bereits aus dem Charakter der Formdoppelbrechung 
geschlossen haben. HENGSTENBERG u. Mark (1928) finden fiir 
die Breite dieser Stabchen 50—60 A; deren Lange kann jedoch 
nicht genau gemessen werden, da der MeBbereich beschrankt ist 
(FREY-Wysstine 1937a). Doch kann man mit Sicherheit aus- 
sagen, daB die Staébchen mehr als 10mal, und sehr wahrscheinlich 
sogar viel mehr als 10mal so lang wie breit sein miissen. 

4, Aus der Anordnung der Interferenzpunkte wird die 
Anordnung der stabchenférmigen Gitterbereiche abgeleitet. Beim 
vorliegenden Diagramm stehen alle Stabchen parallel zur Faser- 
achse (Faserdiagramm); verlaufen sie dagegen schraubenartig 
in der Faserwand, werden die Interferenzen auf dem Aquator 
zu Sicheln ausgezogen (Sicheldiagramm), und fehlt ihnen 
schlieBlich jede Ordnung, entstehen statt Punkten Interferenzringe 
(DEBYE-SCHERRER-Diagramm) (s. Abb. 74). Die Zusammen- 
hange der Anordnung von Interferenzen und Gitterbereichen 
sind ausfiihrlich und elementar dargestellt in FRey-WyssLInG 
1935a, 8. 11 ff. 

Die vollstaéndige Auswertung der Faserdiagramme nach den 
vier aufgezahlten Gesichtspunkten fiihrte zur Aufstellung des 
Strukturmodells der Faserwandung von Abb. 64b. Jenes Bild 
gibt simtliche réntgenometrisch feststellbaren Tatsachen wieder, 
wobei man sich die Stabchen allerdings wesentlich schlanker vor- 
zustellen hat. 

Bei der Aufstellung eines solchen Schemas mu man stets 
beriicksichtigen, daB die Réntgenmethode nur iiber die geord- 
neten Bereiche direkt Auskunft gibt; ttber die dazwischen liegenden 
ungeordneten Gebiete ohne Gitterstruktur kann sie da- 
gegen keine Aufklirung geben. Vor allem laBt sich auf réntgeno- 
metrischem Wege nicht entscheiden, ob die Fadenmolekiile im 
Kristallgitter gerade so lang sind wie die Gitterbereiche oder ob sie, 
wie bereits erwahnt, in ungeordnetem Zustande tiber diese heraus- 
ragen und am Aufbau verschiedener geordneter Bereiche teil- 
nehmen (Abb. 63). Die Réntgenmethode kann also tiber die Ver- 
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bindung der kristallinen Gebiete untereinander sowie tiber die 
Zwischenraume zwischen den geordneten Gitterbereichen nichts 
aussagen. Biologisch sind diese intermicellaren Raume jedoch 
von ganz besonderer Wichtigkeit, denn bei den meisten Geriist- 
substanzen muB das Micellargefiige mit seinen kristallinen Ge- 
bieten als weitgehend leblos betrachtet werden, wahrend sich die 
nachweisbaren Lebensprozesse vermutlich im Intermicellar- 
system abspielen. Wiahrend daher fiir die mechanischen Eigen- 
schaften eines Gels vor allem die Micellarstruktur maBgebend ist, 
sollte man fir alle physiologischen Fragen (wie Permeabilitat, 
Stoffaustausch, Vitalfarbung usw.) vor allem das intermicellare 
Gebiet kennen. 

Intermicellare Phase. Die Gebiete zwischen den Maschen 
des Micellargeriistes kénnen eine homogene Phase vorstellen, 
wenn sie mit einer einheitlichen Flissigkeit oder einem Gas gefiillt 
sind. Dies gilt allerdings nur solange das Gelgeriist aus Balken 
besteht, die selbst als Phase angesprochen werden kénnen, so 
das eine Phasengrenze vorhanden ist. Denkt man sich dagegen 
die Balken immer diinner, bis sie die Dimension einer einzigen 
Molekilkettendicke erreichen, werden solche Phasenbetrachtungen 
natiirlich hinfallig. Bei den biologischen Geriistsubstanzen, deren 
Aufbau mit Hilfe der Réntgenanalyse erschlossen worden ist, 
kann man jedoch in der Regel von einer micellaren und einer 
intermicellaren Phase sprechen, wiewohl auch hier die Definitionen 
der klassischen Phasenlehre nicht immer streng erfiillt sind. 

Uber die Ausmafe der intermicellaren Raiume im Gelgeriist 
kann man auf verschiedenen Wegen Auskunft erhalten. Wenn 
es gelingt, Teilchen von bekannter GréBe durch ein Gel hindurch- 
zufiltrieren, kann man sagen, dal} die Poren wie bei einem Ultra- 
filter gréBer als die Teilchen sein miissen. Leider gelingt es jedoch 
nicht, mit Hilfe der Ultrafiltration absolute Werte tiber die Poren- 
gréBe der intermicellaren Raiume zu erhalten (Czasa 1930), da 
Unterschiede in der elektrischen Ladung oder im chemischen 
Verhalten (Hydrophilie!) die Filtrierbarkeit der Teilchen sehr 
stark beeinfluBt. Auf diese Weise kénnen daher nur relative 
Teilchengr6Ben gewonnen werden, die sich nicht mit réntgeno- 
metrisch bestimmbaren AbsolutgréBen vergleichen lassen. 

Bisher ist es jedoch nicht gelungen, von den intermicellaren 
Substanzen Réntgendiagramme zu erhalten. Denn sie verhalten 
sich, selbst wenn es sich um feste Stoffe handelt, gew6hnlich 
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nicht kristallin. So sind in den Zellwanden die Kieselsaure, das 
Lignin, das Kutin usw. amorph eingelagert und liefern daher keine 
Rontgeninterferenzen. 

Man war deshalb bis vor kurzem in vélliger Unklarheit 
tiber den Raumanteil, welchen die intermicellaren Bereiche in den 
Geriistsubstanzen einnehmen. Um iiber dieses wichtige Gebiet 
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Abb. 74. Réntgenspektren goldgefairbter Ramie (a) und Seide (b). Das 
Faserdiagramm der Geriistsubstanzen ist vom Linienspektrum des Goldes 
mit den Symbolen (111), (002) usw. tiberlagert. (FREy-WyssLinG 1937a.) 


Auskunft zu erhalten, miissen Fremdstoffe in diese Raume ein- 
gebracht werden, die dort kristallisieren und dann réntgeno- 
metrisch vermessen werden k6énnen (FREY-WyssLING 1937a). 
Man muB also kiinstlich eine gittermaiBig geordnete Intermicellar- 
substanz schaffen, die ebenso wie das kristalline Micellargeriist 
quantitative Angaben tiber die Dimensionen der unbekannten 
submikroskopischen Gebiete gestattet. Zu diesem Zwecke erwiesen 
sich Gold- und Silbereinlagerungen am besten geeignet. Die Ob- 
jekte werden nach dem Verfahren von AMBRONN mit 1—2°%, Gold- 
chlorid- oder Silbernitratlésung getrankt, dann mit FlieSpapier 
sorefaltig getrocknet, worauf man die eingedrungenen Salze am 
Licht oder mit Hydrazinhydrat reduziert (FREY 1925b). Es ent- 
stehen dabei mikroskopisch homogene Farbungen, die einen 
farbenprachtigen Dichroismus aufweisen (s. AMBRONN und FREY 
1926, Farbtafel). Das Roéntgenbild so gefarbter Faser zeigt, 
neben dem Faserdiagramm der Geriistsubstanzen (Bastfasern, 
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Seide und Wolle), Dsys-ScHerrer-Ringe von kristallinem 
Silber oder Gold (Abb. 74). Die Ringform der Interferenzen 
verrit, daB die eingelagerten Edelmetallkristallite alle méglichen 
Lagen zur Faserachse einnehmen. Aus der photometrisch ge- 
messenen Halbwertsbreite der Ringe (Abb. 75) wird die GréBe 
der kubischen Gold- und Silberkristallchen berechnet. Die Unter- 


(024) (138) (222) (113) (022) (002) (111) 
Abb. 75. Photometerkurve von goldgefarbter Wolle (vgl. Abb. 74; die 
Abstande und Breiten der Interferenzen sind hier 2,5mal vergréBert). Die 
Breite der Schwarzungsberge ist ein Ma8 fiir die GréBe A der eingelagerten 
Goldkristillchen. (FREY-WyssLineé 1937a.) 


suchung liefert das iiberraschende Ergebnis, daB in Seide und 
Wolle Edelmetallteilchen von etwa 50 A Durchmesser und in den 
Bastfasern sogar solche von bis iiber 100 A Durchmesser ein- 
gelagert sind (Tabelle 12). Da nun die Balken des Micellargeriistes 
in den Bastfasern nur 50 A dick sind, nehmen die kiinstlich ein- 
gelagerten Edelmetallkristallchen einen tiber Erwarten groBen 
Raum ein. Die Zellulosefasern miissen also trotz ihrer groBen 
Festigkeit ziemlich locker gebaut sein. Dies war tbrigens fir 
gebleichte Fasern, wie sie zu dieser Untersuchung verwendet 
worden sind, bereits aus Dichtebestimmungen zu erwarten, da 
z. B. der Baumwolle nach Entfernung aller inkrustierenden Sub- 
stanzen eine Dichte von nur 1,27 zukommt, wahrend die Dichte 
der Zellulose 1,55 betraigt; es miissen also etwa 20 Vol.-°% sub- 
mikroskopische Hohlriitume vorhanden sein. 

Es ist klar, daB nicht alle Zellulosestabchen mit etwa 50 A 
Durchmesser von 100 A weiten Riumen umgeben sein kénnen, 
sonst miifte der Dichteausfall noch viel gréBer sein. Ferner ver- 
langen die Quellungserscheinungen sehr enge Intermicellarriume 
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Tabelle 12. Teilchengré8e A von in Fasern eingelagerten Gold- 
und Silberkristallchen 


Eingelagertes Metall| A in A 
Ramiefasern . . . Ag 85 
Ramiefasern .. . Au 84 
Hanffasern. ... Au 90 
'Bambusfasern . . : Au 83 
Wiollote gat css : Au 58 
Selene olin ss Au 50 


von der GréBenordnung 10 A, in welche das Wasser eindringen 
und die Zellulosestaébchen auseinanderdrangen kann. Es muB 
daher in den Bastfasern zwei Kategorien von submikroskopischen 
Raéumen geben: 1. enge Intermicellarréume von der GréBen- 
ordnung 10 A, die fiir die Quellungserscheinungen verantwortlich 
sind, und 2. grébere Kapillarriume, die fiir Farbstoffiteilchen von 
viel groReren Abmessungen und fiir die sogenannten inkrustieren- 
den Substanzen Lignin, Kutin usw. zuganglich sind. Sie spielen 
daher technisch fiir die Farberei und physiologisch fiir die In- 
krustierung der Zellwande eine hervorragende Rolle. 

Die Kapillarenform der gréberen Raume 1a8t sich durch 
folgende Uberlegung nachweisen: die eingelagerten Gold- und 
Silberteilchen erzeugen, bei Objekten mit gut entwickelter Faser- 
struktur, einen starken Stabchendichroismus. Dies ist nur még- 
lich, wenn die isodiametrischen Edelmetallkristallchen in Reihen 
oder in stabchenformigen Aggregaten angeordnet sind; d.h. die 
Metalleinlagerungen miissen in vorgebildeten submikroskopischen 
Kanalchen liegen. Noch klarer legen die Verhaltnisse, wenn man 
Silberamalgam einlagert, indem man in der Faser Quecksilber aus 
alkoholischer Sublimatlésung freisetzt, — wobei eine dichroitische 
Farbung entsteht, die jedoch kein Rontgendiagramm liefert, 
da das Quecksilber in fliissiger Form vorliegt — und die Fasern 
nachher in Silbernitrat legt. Nach eingetretener Reaktion zeigt 
die Réntgenaufnahme neben dem Zellulosediagramm Interferenzen 
des Silberamalgams (Abb. 76). Dieses kristallisiert in submikro- 
skopischen hexagonalen Nadelchen, die alle parallel zur Faser- 
achse verlaufen, denn es entsteht kein DrEBYE-SCHERRER- 
Diagramm, sondern ein Faserdiagramm des Silberamalgams. 
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Hiermit ist die Anwesenheit von submikroskopischen Kanalchen 
in der Faser bewiesen. 

Sehr viel schwieriger ist es nun aber, die Dimensionen dieser 
vorgebildeten Kapillaren anzugeben. Die eingelagerten Gold- 
kristallchen fallen namlich verschieden groB aus, je nach der Ge- 
schwindigkeit, mit der sie im Kapillarensystem heranwachsen. 


a a x ak 
f-Silberamalgam (1120) (2021) (2131) (3030) 
Abb. 76. Gerichtete Einlagerung von Silberamalgam in die Ramiefaser. 
Das Faserdiagramm der Zellulose (breite Interferenzflecken) ist iiberlagert 
von einem Faserdiagramm des Amalgams (schmale Interferenzflecken). 
(Frrey-Wyss ine 1937a.) 


Ferner sind die Metallstabchen, die den Dichroismus erzeugen, so 
eroB, daB sie leicht ultramikroskopisch nachgewiesen werden 
kénnen (Abb. 77). Sie verraten ihre Stabchengestalt durch ver- 
schieden starkes Aufleuchten, je nachdem, ob man bei seitlicher 
Beleuchtung linear polarisiertes Licht parallel oder senkrecht zur 
Faserachse schwingen lift (FREY-WyYSSLING 1937 b). Die réntgeno- 
metrisch vermessenen isodiametrischen Kristallchen oder Primar- 
teilchen miissen sich daher zu gréBeren Stibchenaggregaten oder 
Sekundarteilchen zusammenlagern (Abb. 78), wobei die Kapillaren 
wahrscheinlich ausgeweitet werden. Ob dies bereits beim Wachstum 
der Kristallchen geschieht, lat sich nicht entscheiden; doch muf 
angenommen werden, daf sie sich ziemlich frei entwickeln kénnen, 
denn erst bei der Sammelkristallisation zu Sekundarteilchen wird 
ihnen die Stabchenform des kapillaren Raumsystems aufgepragt. 
Ks darf also als bewiesen gelten, daf in den Fasern neben den 
intermicellaren Spaltraéumen, in welche das Quellungswasser ein- 
dringt, noch grébere Inhomogenititen vorgebildet sind. 

Die feinen und die gréberen submikroskopischen Raume sind 
jedoch kaum prinzipiell voneinander verschieden, da sich die 
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Abb. 77. Silberfarbung Abb. 78. 
der Ramiefaser im Feinbau und Form der 
Ultramikroskop. (FREY- submikroskopischen 
Wyss1ine 1937b.) Silberstabchen 


im Langsschnitt. 


ca 10A ea 100A 


Abb. 79. Micellarstruktur von 
Bastfasern. a) Quer- u. Lings- 
schnitt mit gleichartigen Inter- 
micellarraumen (homéokapil- 
lar); b) Querschnitt mit ver- 
schiedenartigen, gréberen und 
feineren Raumen (heterokapil- 
lar) und Andeutung von sub- 
mikroskopischen Mikrofibrillen. 
(Frey-W yss1ineG 1936a, 
1937 a). 
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vorhandenen Spaltriume kontinuierlich erweitern oder auskeilen 
koénnen. Bei den Kunstseiden sind die gréBeren und kleineren 
intermicellaren Raiume vermutlich gleichmaBig verteilt. Die 
nativen Fasern scheinen indessen ein weniger einheitliches sub- 
mikroskopisches Raumsystem zu besitzen. Es gibt langgestreckte 
submikroskopische Gebiete, die vornehmlich von feinen Spalt- 
raumen durchzogen und daher nur fiir Quellungsmittel, wie Wasser 
und geléste Salze, zuganglich sind. Diese Bezirke sind als Mikro- 
fibrillen bezeichnet worden, denen somit eine mehr oder weniger 
homéokapillare Struktur zukommt (Abb. 79a). Zwischen den 
Mikrofibrillen miissen jedoch auBerdem noch grébere Kanalchen 
als interfibrillare Kapillaren vorhanden sein, in denen Stoffe mit 
gréBeren Molekiilen, wie Farbstoffe und Inkrusten, abgelagert 
werden. Das intermicellare Raumsystem der Bastfasern ist daher 
heterokapillar, wobei die feineren Spaltraume (Gré8enordnung 
10 A) und die gréberen Kapillaren (Gro8enordnung 100 A) mit- 
einander in offener Verbindung stehen und gegenseitig ineinander 
tibergehen. Die mikroskopisch sichtbaren Fibrillen miissen noch 
beide Kategorien von Raéumen enthalten, denn sie lassen sich 
in der Regel wie die ganzen Fasern anfarben und stellen deshalb 
Biindel-Aggregate der unsichtbaren submikroskopischen Mikro- 
fibrillen dar. 


g) Zusammenfassung. 

Micellar gebaute Gele sind dadurch charakterisiert, da sie 
ein Gertist besitzen, dessen Teile bestimmte gegenseitige Lagen 
emnehmen. Der micellare Zustand unterscheidet sich vom 
dispersoiden prinzipiell dadurch, dai die einzelnen Balken oder 
Faden des Gelgeriistes nicht vollstaindig solvatisiert werden kénnen, 
sondern an bestimmten Haftpunkten miteinander in Kontakt 
bleiben. Wenn diese Haftpunkte gesprengt werden, geht der 
micellare Charakter verloren. Dies auf ert sich darin, daB das 
beschrankt quellbare Micellar-Gel nun unbeschrinkt quellbar 
wird und via Gel-Lésung in den Solzustand iibergeht. Wie aus 
dieser Definition hervorgeht, gibt es ein Ubergangsgebiet zwischen 
dem micellaren und dem dispersoiden Zustand. Es ist die Aufgabe 
der Micellarlehre, den Charakter der Bindungen in den Haft- 
punkten, die ganz verschiedener Art sein kénnen (s. 8. 119), und 
die morphologischen Eigenschaften des Micellargeriistes aufzu- 
klaren. 
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Wenn die Balken des Geriistes kristallin sind (Micelle im 
Sinne NAGEtIs), kann seine Morphologie auf réntgenometrischem 
und optischem Wege weitgehend erschlossen werden; auch iiber 
die Form und Gréfe der intermicellaren Raume kann man mit 
diesen Methoden gewisse Anhaltspunkte gewinnen. Fiir ein 
Gertist aus Balken ohne geordnete Gitterbereiche steht da- 
gegen zur ErschlieBung der submikroskopischen Morphologie nur- 
mehr die Optik zur Verfiigung (Formdoppelbrechung, Form- 
dichroismus). Solange das Gertist aus Staében von tibermolekularem 
Durchmesser besteht, kann man im Gele intermicellare Ge- 
biete zwischen den Geristbalken und intramicellare Gebiete 
im Innern der Geriistbalken unterscheiden. 

La8t man die Teilchen der dispersen Phase eines Dispersoides 
kleiner werden, bis sie nur noch molekulare Dimensionen besitzen, 
entsteht eine einheitliche molekulardisperse Phase. Ebenso 
kann man die Durchmesser der Balken eines Micellargeriistes 
bildlich schwinden lassen, bis sie molekulare Dimensionen er- 
reichen. Es entsteht dann ebenfalls eine einheitliche Phase, die 
aber eine Struktur besitzt. Ebenso wie man molekulare L6- 
sungen ,,dispers’ nennt, darf man solche Gele in extremem 
Sinne als ,,micellar“ auffassen, denn sie entsprechen der Defi- 
nition des micellaren Zustandes, weil sie ein Gertist besitzen, das 
in diesem Falle als Molekulargeriist zu bezeichnen ist. Da die 
Struktur dieses Geriistes nicht iiberall einheitlich zu sein braucht, 
handelt es sich gewéhnlich nicht um eine echte, sondern um eine 
Pseudophase. Gele mit einem Molekulargeriist erscheinen trotz 
ihrer Struktur vielfach amorph, wie molekular disperse Lésungen ; 
sie sind optisch leer, und die zarten Molekilfaden des Geriistes er- 
zeugen auch keine Formdoppelbrechung mehr, so da viele op- 
tische und namentlich auch die réntgenometrischen Methoden fiir 
die Ermittlung ihrer submikroskopischen Morphologie ausscheiden. 
Dagegen zeigen solche Gele bei dauernder oder voriibergehender 
Orientierung der Molekiilfiden ihres Geriistes Eigen- bzw. 
Strémungsdoppelbrechung. Auferdem gibt es eine ganze 
Anzahl von Anhaltspunkten (Spinnbarkeit, Fadenziehen, Elastizi- 
tit, Strukturviskositadt), die eine gewisse Einsicht in die sub- 
mikroskopische Morphologie gestatten, besonders wenn die Még- 
lichkeit besteht, die Daten der physikalisch-chemischen Unter- 
suchung mit den Ergebnissen der modernen Strukturchemie zu 
kombinieren. 
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Die groBen Erkenntnisse der Strukturchemie sind auf dem 
Wege der Analyse und Synthese errungen worden. Die Analyse 
gibt Auskunft iiber die vorhandenen Bausteine, und durch die 
Synthese muB deren genaue Lage im Molekiil indirekt ermittelt 
werden. Obschon zwischen Chemie und Morphologie, also zwischen 
Stoff- und Gestaltlehre, scheinbar kein innerer Zusammenhang 
besteht, ist diese Arbeitsweise von jeher auch die Untersuchungs- 
methode der Morphologie gewesen: Aufsuchen der Bausteine 
durch Zergliederung und Bestimmung ihrer gegenseitigen Lage. 
Die Lagebestimmung kann im makroskopischen und mikrosko- 
pischen Gebiete auf direktem Wege erfolgen und bedarf daher der 
indirekten Ermittlung, die die Kunst des organischen Chemikers 
ausmacht, nicht. 

Fiir die ErschlieBung des unsichtbaren submikroskopischen 
Aufbaus vom Protoplasma ist dagegen neben der Analyse wiederum 
eine Art Synthese notwendig. Dabei kann es sich allerdings nicht 
um einen Aufbau im Sinne der organischen Chemie handeln, 
sondern lediglich um einen Versuch, die durch die Analyse ge- 
gebenen Bausteine zu einem Schema zusammenzufiigen, das die 
optischen und physikalisch-chemischen Eigenschaften der Proto- 
plasmabestandteile widerspruchslos zu deuten vermag. Bei der 
auBerordentlichen Kompliziertheit der inneren morphologischen 
Verhaltnisse der lebenden Substanz ist auf diese Weise natiirlich 
nur eine sehr unvollkommene Lésung des Problems méglich. 

Man koénnte bei dieser Sachlage versucht sein, den miih- 
seligen Weg der Analyse und Synthese als aussichtslos preiszu- 
geben, und das Protoplasma einfach als etwas Gegebenes hinzu- 
nehmen. Dies ist jedoch fiir die Morphologie als Zweig der Natur- 
wissenschaften unméglich. Denn solange ihr Untersuchungs- 
méglichkeiten offenstehen, muf sie aus innerer Notwendigkeit 
mit der Analysierung der lebenden Substanz fortfahren — hat 
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ihr doch seiner Zeit selbst die Heiligkeit des menschlichen Kérpers 
nicht Einhalt zu gebieten vermocht. Und erst wenn sie auf allen 
Wegen der analytischen Zergliederung, die ihr der menschliche 
Geist zur Verfiigung stellt, ans Ende gelangt ist, wird sie sich in 
Ehrfurcht beugen vor dem Geheimnis der Natur. 


1. Zytoplasma 


a) Molekularstruktur der Zytoplasmabausteine 


Die Schilderung der chemischen Zusammensetzung des Zyto- 
plasmas (MENKE 1938a) geschieht hier einseitig vom Standpunkte 
des Bauplans seiner Bestandteile aus. Die betreffenden Molekiil- 
strukturen sind erst in ihren Grundztigen bekannt, so dafB ein Auf- 
bauversuch mit diesen Bausteinen nur einen skizzenhaften Umrii 
der tatsachlichen Verhaltnisse liefern kann. Immerhin gelingt es 
von diesem morphologischen Gesichtspunkte aus, das physikalisch- 
chemische Verhalten des Zytoplasmas bis zu einem gewissen Grade 
verstandlich zu machen. 

Fiwei8stoffe. Die durch Hydrolyse isolierten Grundk6érper 
der EiweifBstoffe sind a-Aminosduren, denen die Struktur von 
Abb. 80a zukommt, wobei R irgendeine Atomgruppierung mit 
oft zahlreichen C-Atomen bedeutet. Eigentlich mtissen, im Gegen- 
satz zur tiblichen Schreibweise, die NH,- und die COOH-Gruppen 
als gleichwertige Atomgruppierungen an das C-Atom angehangt 
werden, wie dies in Abb. 80b dargestellt ist. Es ergibt sich dann 
ohne weiteres, wie zwei solche Aminosaéuren durch Wasseraustritt 
ein sogenanntes Dipeptid bilden kénnen. Wiederholt sich dieser 
Vorgang beliebig oft, so entsteht 


eine lange Polypeptidkette, ° a Pe d NH 
deren AbschluB in Abb. 80c ele 
offengelassen ist. Sie ist wie die pe eer oS 
Paraffinketten gewinkelt. Der =e a ce ae 
Abstand zwischen zwei gleich. ») oem gH 
wertigen Gruppen betragt, wie ee oe 
réntgenometrisch an_ kristalli- ae eng 
sierten Faser-HiweiBstoffen fest- ie 


gestellt worden ist, 3,5 A. Nur die 

CO- und die NH-Gruppen sind Abb. 80. Molekularstruktur der 
eae - P ; Aminosauren. a) Pauschalformel; 
tiber die ganze Lange der Kette b) Prinzip der Verkettung; 
gleichartig, waihrend die Gruppe c) Polypeptidkette. 
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R je nach den Eiweifstoffen ganz verschieden ausfallen kann, 
und so die groBe Mannigfaltigkeit dieser Kérperklasse bedingt. 
Die in Abb. 80c dargestellte Zickzackkette kann als relativ 
indifferentes Geriist betrachtet werden, das dem Zytoplasma nicht 
die chemische Labilitét zu verleihen vermag, die wir von ihm 
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Abb. 81. Seitenketten R der Polypeptidketten. 


kennen. Seine ungewohnliche Reaktionsfaihigkeit wird ihm erst 
durch die mit R bezeichneten Seitenketten erteilt. 

In den chemischen Lehrbiichern wird der amphotere Charakter 
der Kiwei®stoffe gewohnlich darauf zuriickgefiihrt, da die Amino- 
siuren gleichzeitig eine saure und eine basische Gruppe tragen 
(Abb. 80b). Wie jedoch aus dem Strukturbild der Polypeptid- 
kette hervorgeht, verschwinden diese dissoziationsfahigen Gruppen 
bei der Polypeptidkondensation. Wenn die EiweiBstoffe trotzdem 
bald deutlich saure oder basische Eigenschaften aufweisen, so 
rihrt dies von Seitenketten her, die ihrerseits freie COOH- oder 
NH,-Gruppen tragen. Dies tritt ein, wenn einzelne Glieder der 


Polypeptidketten aus Dikarbonaminosauren oder Diaminosiuren 
bestehen (Abb. 81). 


i 7, 
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Die gewohnlichen Aminosiuren (Valin, Leuzin, Phenyl- 
alanin usw.) kénnen als Kettenglieder keinen besonderen Ein- 
fluB auf die Reaktion der Eiweifstofie ausiiben. Dagegen ver- 
leihen sie ihnen einen ausgesprochen lipoiden Charakter, indem 
die Enden der Seitenketten von Methyl- oder Phenylgruppen ge- 
bildet werden (Abb. 81). Haufig tragen die endstandigen Gruppen 
jedoch ein alkoholisches Hydroxyl (Serin, Tyrosin), wodurch 
eine gewisse Hydrophilie bewahrt wird. 

Eine besonders wichtige Seitenkette ist das Zystin mit seiner 
chemisch sehr reaktionsfahigen Sulfhydril-Gruppe, die, wie gezeigt 
werden wird, besonders leicht Verbindungsbriicken zwischen be- 
nachbarten Polypeptidketten schligt. Im Gegensatz zu solchen 
Briickenbildnern, die weitere Polymerisationsvorginge begiin- 
stigen, kénnen zyklische Aminosduren, wie z. B. das Prolin, die 
Hauptvalenzketten abschlieBen und so die scheinbar endlosen 
Polypeptidfadenmolekiile begrenzen. 

Wenn man bedenkt, wie grof und mannigfaltig die Zahl der 
bisher aus den EiweiBstoffen isolierten Aminosauren ist, und daB 
diese an beliebigen Stellen als Seitenketten der Polypeptidketten 
auftreten kénnen, ersieht man, was ftir ein buntes Mosaik allein 
die EiweiBkomponente des Zytoplasmas vorstellt. Die Amino- 
sauren-Konfiguration —CHNH,—COOH triagt, wie aus Abb. 81 
hervorgeht, nicht zum Charakter dieses Mosaiks bei (denn sie 
ist nur fiir die Peptidverkettung verantwortlich), sondern aus- 
schlieBlich die oft wenig beachteten Endgruppen der Amino- 
sauren bestimmen den Chemismus der Polypeptide des Proto- 
plasmas. 

Die Anordnungsméglichkeiten der Seitenketten R sind so 
groB, daB man die Struktur der Eiweifstoffe: wohl kaum hatte 
entziffern kénnen, wenn sie in bestimmten Fallen nicht besonders 
einfach waren und dem Prinzipe der Wiederholung gehorchen 
wiirden. So bestehen sie beim Seidenfibroin zur Hauptsache aus 
CH,- oder nur aus H-Gruppen (Abb. 125). Solche Ketten lagern 
sich wie die Fadenmolekiile der Polysaccharide leicht zu einem 
Kristallgitter zusammen. Wie jedoch Abb. 82 zeigt, ist dies nicht 
méglich, wenn die Seitenketten von ganz verschiedener Lange 
und Konfiguration sind. Hieraus erklart sich, warum die kompli- 
zierten EiweiBstoffe der lebenden Substanz nie kristallisieren. 
Durch Abkiihlung oder Plasmolyse lassen sie sich zwar im lebenden 
Zytoplasma der Alliwm-Epidermiszellen zu doppelbrechenden 
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Biindeln zusammenscharen (ULLRICH 1936a), die jedoch bei der 
Riickkehr normaler Verhaltnisse wieder auseinander streben. Es 
liegen hier fiir die Kristallisation raumliche Unmdéglichkeiten vor, 
die, wie der Chemismus, durch die Seitenketten bedingt sind. 
Man kann diese Verhaltnisse mit dem Ordnen von Bohnen- 
und Erbsenstangen vergleichen. Wahrend es ohne Schwierigkeit. 
gelingt, eine groBe An- 
. zahl von glatten Boh- 
nenstangen zu einem 
Biindel zu _ vereinigen, 
ist es nur “mit Mihe 
moglich, Erbsenstangen 
mit ihren seitlich ab- 


CHy CH 


- NH, NH stehenden Aststummeln 
Abb. 82. Ungleiche Lange der Polypeptid- parallel zu ordnen; und 
Seitenketten R. wenn man sich diese 


Stummel nun noch ganz 
unregelmaBig verlangert denkt, erhalt man schlieBlich so sparrige 
Gebilde, die sich iiberhaupt nicht mehr biindeln lassen, ahnlich 
wie die Polypeptidketten des Zytoplasmas. 

Lipoide. Unter den biologischen Sammelbegriff Lipoide fallen 
alle Stoffe, die mit Wasser unvertraglich, d. h. hydrophob sind. 
Dieser Begriff ist also weniger durch positive Kennzeichen (Lés- 
lichkeit in organischen Flissigkeiten) als durch ein negatives 
Merkmal (Wasserunslislichkeit) charakterisiert. Er umfaBt daher 
alle méglichen chemischen Stoffgruppen wie Terpene, Wachse, 
Fette, Sterine usw., von denen sich die beiden letzten am Aufbau 
des Protoplasmas beteiligen. 

Die echten Lipoide zeichnen sich dadurch aus, daf ihre siimt- 
lichen freien Endgruppen aus typisch lipophilen Gruppen bestehen. 
Besonders deutlich ist dies bei den Fetten ersichtlich. Diese stellen 
Ester des Trialkohols Glyzerin mit Fett- oder Olsiuren vor. Durch 
die Veresterung werden die hydrophilen Gruppen der Ausgangs- 
stoffe abgedeckt, wie Abb. 83 zeigt. Ebenso sind bei den Wachsen, 
die durch Veresterung von héheren einwertigen Alkoholen und 
héheren Fettsiuren entstehen, die lipophilen Gruppen maskiert. 
Warum im Laufe des Stoffwechsels diesen Verbindungen ihre 
hydrophilen Gruppen genommen werden, ist schwer zu sagen; 
aber auf jeden Fall stehen sie nach ihrer Entstehung im Gegensatz 
zu den hydrophilen Bestandteilen des lebenden Zytoplasmas; und 
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wenn ihre Bildung iibersteigert wird, fiihrt sie zur bekannten Er- 
scheinung der fettigen Degeneration des Protoplasmas (MorTHEs 
1934). Es mu8 daher ein richtiges Verhaltnis zwischen hydro- 
philen und lipophilen Stoffgruppen in der lebenden Substanz vor- 
handen sein. 

Diesem Bediirfnis entsprechend tragen viele lipophile Ver- 
bindungen des Zytoplasmas mindestens eine hydrophile Gruppe, 
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Abb. 83. Molekularstruktur kettenférmiger Lipoide. 


die dann den Kontakt mit den hydrophilen Nachbargruppen ver- 
mittelt. Dies trifft namentlich fiir die wichtige Gruppe der Sterine 
zu (WINDAUS 1923), von denen in Abb. 84 das kompliziert gebaute 
Cholesterin C,,H,;OH dargestellt ist. Es ist ein Molekiil mit vier 
Ringen und einer Doppelbindung. Den chemischen Erfahrungen 
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Abb. 84. Molekularstruktur von Cholesterin. a) Alte Formel; b) neue 
Formel (OH-Gruppe endstindig, Stellung der Doppelbindung unbestimmt. ) 
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entspricht Abb. 84a (KarRER 1930, S. 687), doch steht diese 
flachenhaft entwickelte Molekilform im Widerspruch zum 
rontgenometrischen Befunde (BERNAL 1932), nach dem das 
Molekiil 17—20 A lang und nur 7,2 A breit sein muB. Das 
Strukturgeriist von Abb. 84b, welches RosENHEIM und KING 
(1932) fiir die Sterine vorgeschlagen haben, entspricht diesen 
Daten besser. Die langliche Form steht auch im Kinklang 
mit dem optischen Befund, da8 sich geléste Cholesterin- 
molekiile im Strémungsfelde leicht richten lassen, und wie die 
meisten Stabmolekiile positive Strémungsdoppelbrechung zeigen. 

Phosphatide. Die Phosphatide werden wegen ihrer Ather- 
loslichkeit gew6hnlich auch zu den Lipoiden gerechnet, doch ist 
bei ihnen neben dem lipoiden Charakter bereits eine deutliche 
Neigung zur Hydrophilie vorhanden, die sich z.B. beim Lezithin 
in der Aufnahme von Wasser und der Bildung von Myelinfiguren 
auBert. Die Phosphatide stellen daher Stoffe vor, die in der Mitte 
zwischen den extrem hydrophoben und hydrophilen Substanzen 
stehen und deshalb zu den wichtigsten Mittlern zwischen den 
wasserfeindlichen und wasserfreundlichen Bestandteilen des Zyto- 
plasmas gehéren. Als Beispiel soll das Lezithin erwahnt werden, 
das ahnlich wie die Fette z.T. aus Glyzerin und Fettsauren 
besteht. Hier sind aber nur zwei OH-Gruppen durch Fettsaiuren 
abgedeckt, waihrend die dritte mit Phosphorsaiure und diese ihrer- 
seits mit dem Aminoalkohol Cholin verestert ist (Abb. 108). 

Das Cholin OHCH, + CH, -N (CH;); OH ist eine Base, die 
durch ihr Hydroxyl an der methylierten Aminogruppe so hydro- 
phil ist, dafS sie die Nachbarschaft der lipophilen Endgruppen der 
Fettsauren flieht. Das Schema des Lezithin-Molekiils sieht daher 
wie eine Stimmgabel aus (Abb. 85), (im Gegensatz zu den Fetten, 
die durch eine dreizinkige Gabel ohne Stiel schematisch dargestellt 
werden kénnen). Die Gabelzinken stellen den lipophilen Pol, der 
Gabelstiel dagegen den gegensiitzlichen hydrophilen Pol des 
Lezithins dar. 

Die Phosphatide reagieren mit den EiweiBketten des Zyto- 
plasmas, indem sie sich an die lipophilen oder hydrophilen End- 
gruppen der Seitenketten anlagern, wie dies in Abb. 85 angedeutet 
ist. Diese Anlagerung ist nicht chemischer Art, denn die Phospha- 
tide kénnen ja mit Ather aus dem Zytoplasma herausgelost werden. 
Trotzdem nehmen die Phosphatidmolekiile je nach dem Charakter 
der Seitengruppen der Polypeptidmolekiile ganz bestimmte 
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Stellungen ein. Lipoide ohne hydrophile Gruppen, wie die Fette, 
kénnen sich nur den lipophilen Seitengruppen anlagern. Ihre 
Méglichkeiten, sich an EiweifSketten anzulagern, sind daher be- 
schrankt. Wie Abb. 85 zeigt, kénnen sie nur durch Zwischen- 
schaltung von Phosphatiden oder anderen Mittlern mit lipophilen 
Gruppen raumlich zu hydrophilen Seitenketten in Beziehung 
treten. 


ee CH 
Ke ct ae S08 an 
Se CH3 
Wasser Lezithin Polypeptidkette Lezithin Fett 


Abb. 85. Beziehungen zwischen Polypeptid-Seitenketten und Lezithin; 
oO = Wassermolekiile. 


Ahnlich wie die Phosphatide verhalten sich die Sterine; 
doch ist diesen das Lezithin noch dadurch iiberlegen, daB von 
seinen beiden Hydroxylgruppen am hydrophilen Schweife die eine 
(am Phosphor) sauer, die andere (am Stickstoff) dagegen basisch 
ist. Es kann daher sowohl mit basischen als auch mit sauren 
Gruppen der Polypeptidketten Salze bilden, so daB die Phospha- 
tide fast mit allen Endgruppen, die wir an den Seitenketten der 
EiweiBstoffe kennen gelernt haben, reagieren kénnen. Hierin 
liegt ihre groBe Bedeutung. Ihnen stehen gewissermafen alle 
Seitenketten der Polypeptidfadenmolekiile offen. Die Sterine 
vermégen dagegen nur Ester-, also keine Salzbindungen einzu- 
gehen, und den Fetten sind schlieBlich auBer den lipophilen End- 
gruppen alle Seitenketten der Polypeptide als Anlagerungspunkte 
gesperrt. Man erkennt hieraus deutlich, wie mit zunehmender 
Hydrophilie der Lipoide ihre Méglichkeiten sich im Zytoplasma 
einzufiigen wachsen (FRry-WyssLine 1935c). 


b) Submikroskopische Struktur des Zytoplasmas. 

Die Molekiile der Lipoide und Phosphatide sind relativ klein. 
Sie lassen sich durch Oberflachenkrafte (vgl. Myelinfiguren) oder 
durch die festen Seitenketten der Polypeptidfadenmolekiile 
richten. Von sich aus sind sie nicht imstande, Makromolekiile 
von komplizierter Struktur aufzubauen. Diese Fahigkeit kommt 
unter den Bestandteilen des Zytoplasmas allein den EiweiBketten 
zu. Wenn das Plasma also tiberhaupt eine Struktur besitzt, 
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miissen die Polypeptidketten deren Trager sein. Die Endgruppen 
ihrer Seitenketten treten nun nicht nur mit lipophilen oder hydro- 
philen Gruppen anderer Plasmabestandteile in Beziehung (Abb. 85), 
sondern sie reagieren auch mit den Seitengruppen benachbarter 
Polypeptidketten. Dies hat zur Folge, daB die einzelnen 
Ketten miteinander zu einem Molekulargeriist verwachsen. 
Die Stellen, wo die Seitenketten gegenseitig in Beziehung treten, 
sollen wiederum als ,,Haftpunkte“‘ bezeichnet werden (s. 8S. 75), 
und es soll nun das Wesen dieses Haftens naher untersucht 
werden. 

Die Hafipunkttheorie. Die Anziehungskrafte der Seiten- 
gruppen benachbarter EiweiBketten kénnen ganz verschiedener 
Art sein. In Abb. 86 sind einige dieser Méglichkeiten schematisch 
dargestellt. Lipophile sowie hydrophile Gruppen kénnen sich 
gegenseitig anziehen. Ferner kénnen zwischen benachbarten 
sauren und basischen oder alkoholischen Gruppen salzartige oder 
esterartige Bindungen entstehen, oder es kénnen sich gar haupt- 
valenzmaige Verkniipfungen in Form von Ather-, Saureamid- 
oder Schwefelbriicken bilden. Nicht alle Seitenketten nehmen an 
solchen Verbindungen teil, sondern eine bestimmte Anzahl endigt 
frei und tritt wie beschrieben mit Lipoiden, hydrophilen Gruppen 
oder mit Wasser in Beziehung. Ferner bilden sie Anziehungs- 
punkte fiir die Ionen der anorganischen Salze, die sich je nach 
ihrer Ladung um saure oder basische Gruppen sammeln. 

Es ist wichtig, daB die Endgruppen vieler Seitenketten frei 
bleiben, denn wenn alle untereinander verkniipft wiirden, miiBte 
ein sehr reaktionstriges Molekulargeriist entstehen. Aus der 
Zuckerchemie ist bekannt, daB reaktionsfihige Gruppen, die beim 
fermentativen Abbau vor Umsetzungen geschiitzt werden sollen, 
durch Veresterung mit Phosphorsiure abgedeckt werden. Es 
konnte daher sein, daB die Phosphatide bei den EiweiBketten eine 
aihnliche Rolle spielen, indem sie gewisse reaktionsfahige Seiten- 
gruppen des Geriistes voriibergehend besetzt halten. Abb. 86 
zeigt, wie auf die geschilderte Weise ein Molekulargeriist mit 
groBen Maschen entsteht, in denen Lipoide, Wasser und anorga- 
nische Ionen ihre bestimmten Platze zugewiesen erhalten. 

Die Haftpunkte, die das aus Polypeptidketten gebildete Mole- 
kulargeriist zusammenhalten, sind viererlei Art. Sie sind in Abb. 86 
mit I—IV numeriert und kénnen folgenderma8en charakterisiert 
werden: 


i 
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I. homéopolare Kohasionsbindungen, d. h. gegenseitige Anzie- 
hung lipoider Gruppen, 
II. heteropolare Kohasionsbindungen, d.h. Anziehung von 
Gruppen mit ausgesprochenem Dipoleffekt, 
III. heteropolare Valenzbindungen, d.h. Salzbildung oder Ester- 
bildung, 
IV. homéopolare Valenzbindungen oder Briickenbildung. 
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Abb. 86. Schematische Darstellung der Bindungsméglichkeiten zwischen 
benachbarten Polypeptidketten im Zytoplasma; 0 = Wassermolekiile. 


Die Merkmale dieser Bindungstypen sollen kurz besprochen 
werden, wobei bewu8t etwas stark schematisiert werden muB, 
um ihre besondere Bedeutung fiir die Eigenschaften des Zyto- 
plasmas deutlich ins Licht zu setzen. 

I. Die homéopolaren Kohasionsbindungen sind von 
derselben Art wie die Krafte, welche einen Paraffinkristall zu- 
sammenhalten. Uber die Ursache der gegenseitigen Anziehung 
lipophiler Gruppen wei man recht wenig; denn die elektrischen 
Ladungen sind in ihnen so regelmaBig verteilt, daB keine wesent- 
lichen, nach auBen wirkenden Kraftfelder entstehen wie bei 
Dipolmolekiilen. Man stellt sich daher vor, daB durch Schwin- 
gungen innerhalb der Elektronenkonfigurationen durch perio- 
dische Schwankungen der Felder bei den Nachbarmolekiilen 
schwache Dipolmomente induziert werden (BARTHOLOME 1936, 
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S. 825). Besser ist man iiber den Energieinhalt solcher Bindungen 
unterrichtet. Wie aus Tabelle 5 hervorgeht, ist der Zusammenhalt _ 
zwischen Methyl- und Methylengruppen die schwachste Art der 
Kohasionsverkniipfung. Diese Bindungsart wird daher durch 
wenig Energiezufuhr gelést, und ist darum sehr stark tempera- 
turabhangig. Aus diesem Grunde erweichen und schmelzen 
Paraffine, Fette und Wachse trotz ihres hohen Molekular- 
gewichtes bei relativ niedriger Temperatur. 

Ahnlich wird es sich nun mit den homéopolaren Kohasions- 
bindungen lipoider Seitengruppen benachbarter Polypeptidketten 
verhalten. Durch Temperaturerhéhung wird diese Art von Haft- 
punkten leicht gelést. Ebenso werden Lipoide und Phosphatide, 
die an solchen Gruppen haften, beweglicher. Dies hat eine 
gewisse Verfliissigung der lebenden Substanz zur Folge, die 
als Viskositétsabfall des Zytoplasmas in Funktion der Tempe- 


Abb. 87. 
Viskositétsverhalten des Zytoplasmas der Amdbe (nach HEILBRUNN 1930). 
Ordinate : Viskositiét (in Sek., die ein eingeschlossenes Kristiillchen braucht, 
um die Halfte der Zelle zu durchfallen). Abszisse: Temperatur in ° C. 
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ratur gut bekannt ist (HEILBRUNN 1930). In Abb. 87 erkennt 
man, wie zwischen 10° und 20°C die Viskositat des Amoeben- 
plasmas sehr stark abnimmt, was wir, neben der Viskositats- 
erniedrigung des intermicellaren Wassers, der Sprengung von 
Lipoidbindungen zuschreiben. Uber 20° setzt ein anderer Vorgang 
ein, namlich eine Entquellung des Molekulargeriistes an den 
Stellen, wo hydrophile Kettenenden zusammenstoBen, so daB 
eine gewisse Verfestigung erzielt wird. Andererseits schreitet 
aber die Lésung lipoider Haftpunkte weiter und iibertrifft offen- _ 
bar tiber 25° die durch Entwasserung eingeleitete Verfestigung 
wieder. Wenn man noch hoher erhitzen wiirde, miiBte die Kurve 
schleBlich wieder ansteigen, da dann das Plasma durch Ent- 
quellung koaguliert. 

Weil eine Temperaturerhohung im physiologischen Tempe- 
raturbereich weder heteropolare Kohasionsbindungen noch, Valenz- 
bindungen zu sprengen vermag, wird man wohl nicht fehl gehen, 
wenn man die stark temperaturabhangige Viskositatsinderung 
des Zytoplasmas in erster Linie mit der Aufhebung von homéo- 
polaren Kohasionsbindungen in Zusammenhang bringt. Wie klein 
die Festigkeit der homéopolaren Kohasionsbindungen ist, zeigt 
die auBerordentlich geringe Oberflachenspannung der lipoid- 
haltigen Plasmahaute (1 dyn/cm), im Vergleich zum Wasser 
(71,6 dyn/cm, Tab. 6), dessen Oberfliche von den heteropolaren 
H,O-Molekiilen gebildet wird. 

II. Die heteropolaren Kohasionsbindungen besitzen 
einen ganz anderen Charakter. ‘Die ihnen zugrunde liegenden An- 
ziehungskrafte beruhen auf Dipolmomenten (S. 26), die meistens 
so stark sind, daB man sie als Rest- oder Nebenvalenzen be- 
zeichnet. 

Uberall, wo heteropolare Gruppen, wie -OH,-COOH,-CHO, 
-NH, usw., am Polypeptidgeriist sitzen, miissen sich Wasser- 
molekiile ansammeln und zu diesen Dipolen in Beziehung treten. 
Auch die >CO und >NH-Glieder der Hauptketten werden sich 
schwach hydratisieren, da ihr Dipolcharakter teilweise erhalten 
geblieben ist. Uberall wo hydrophile Gruppen von benachbarten 
Polypeptidketten ihre Restvalenzen gegenseitig absattigen, schiebt 
sich daher ein Hydratmantel zwischen sie ein (Abb. 86), und man 
erkennt, daB bei dieser Art von Haftpunkten der Zusammenhalt 
von der Menge Wassermolekiile zwischen den beiden End- 
gruppen, d.h. also von deren Hydrationszustand, abhangig ist. 
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Die heteropolaren Kohasionsbindungen sind deshalb in erster 
Linie quellungsempfindlich. 

Die Quellung ist sehr stark von der Gegenwart anorga- 
nischer Ionen abhangig, wobei die sogenannte HormEIsTER’sche 
Tonenreihe gilt (s. HOprr 1922). Ihr Quellungseinflu8 kann 
morphologisch gedeutet werden, wenn man den Durchmesser 
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Abb. 88. Ionen der Alkalireihe. Hydratationshiille punktiert. 


und die Hydratationshiille (s. S. 27) der verschiedenen Ionen 
graphisch zur Darstellung bringt. Die Ionen-Durchmesser hat 
GOLDSCHMIDT aus den Atomabstanden im Kristallgitter berech- 
net, und die GroéBe der Hydratationshiille kann aus den Ionen- 
wanderungsgeschwindigkeiten abgeleitet werden. So gelten z. B. 
fiir die einwertigen Kationen folgende Radien (Tab. 13). 


Tabelle 13. Jonenradien 


Li | Na | K |NH,| Rb| Cs 


Im Kristallgitter nach Gotpscumipr | 0,78] 0,98 | 1,33 | 1,45 | 1,46 | 1,66 A 


Nach dem Leitvermégen bei co Ver- 


diimmung io ke kek at gies 3,66] 2,81 | 1,88 | 1,89 | 1,81 | 1,80 A 
Anzahl H,O je Ion nach PALLMANN 
CEOS RY pai 5s, nankegee sy rok ene ae ae 10,0 |4,3 |0,9 [0,8 |0,5 | 0,2 


Die kleinen Ionen weisen also machtigere Hydratations- 
schichten auf als die gréBeren Ionen. Dies riihrt davon her, da8 
die Wasserdipole um so stirker angezogen werden, je kleiner der 
Abstand. des Ionenschwerpunktes, in dem man sich die elektrische 
Ladung vereinigt denkt, von der Ionenoberflache ist. Abb. 88 
zeigt die Wasserhiillen graphisch. Sie 1a8t erkennen wie die 
Ionenradien mit steigendem Atomgewicht zu-, die Wasserhiillen 
dagegen umgekehrt abnehmen. 
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Um den Einflu8 dieser Ionen auf die Quellung zu ermitteln, 
mussen wir noch die Vorstellung zu Hilfe nehmen, daB das Mole- 
kulargeriist des Zytoplasmas geladen sei. Angenommen es ver- 
halte sich wie ein Anion, so miissen gewisse Seitenketten (z. B. 
solche mit freien Karboxylgruppen) durch Wegdissoziation von 
Wasserstoffionen negative Ladungen tragen. Eine solche End- 
gruppe soll mit einer 
neutralen hydrophilen 
Nachbargruppe in Ver- 
bindung stehen (Abb. 
89). Beide sind dann 
von einem Hydrata- 
tionsmantel umgeben, 
der sie verhindert, sich 


gegenseitig zu beriihren. 
Bringen wir nun 
& 


zu einem solchen Haft- fanart: ce eg ee 

* 5 . yaratations beeintussung 
punkt der Reihe nach der Polypeptid-Seitenketten durch Ionen. 
die Chloride der Ionen A = Quellungsunterschied. 


von Abb. 88, so werden 

die Kationen von den negativen Seitenketten angezogen. Gleich- 
zeitig sind diese aber im Gleichgewicht mit den Chlorionen, und es 
wird sich daher ein Wettbewerb um die Kationen abspielen, wobei 
von der negativen Seitenkette Kationen adsorbiert werden. Aber 
die eingefangenen Kationen kénnen sich nur entsprechend ihrer 
Wasserhiille den Endgruppen nahern. Das Cs gelangt z. B. am 
nachsten zur negativen Ladung und kann diese daher am 
starksten entladen!); dadurch geht aber auch ihr Wasserbindungs- 
vermégen zuriick. Die Hydratation der Seitenketten, und damit 
die Quellung, werden deshalb durch die Alkali-Ionen in folgender 
Weise gefordert: 


Li > Na >K > Rb> Cs 
Nehmen wir an, es seien umgekehrt OH-Ionen von der 
Polypeptidkette abdissoziiert (z.B. von einer Aminogruppe). 
Dann verbalt sich das Molekulargeriist wie ein Kation, d.h. es 
miissen positiv geladene Seitenketten vorhanden sein, welche 


1) Diese Entladung bezieht sich nur auf das Molekulargeriist; das 
Zytoplasma als Ganzes andert natiirlich seine Ladung nicht, denn so 
viel das Geriist verliert, gewinnt die intermicellare Fliissigkeit an Ladung. 
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das Chlorion anziehen. Dieses wird aber nicht von allen 
Kationen gleich leicht freigegeben. Das Li z. B. mit seiner Riesen- 
wasserhiille kann es weniger stark zuriickhalten wie das Cs ohne 
Wasserhiille. Die positive Seitenkette wird also dem LiCl] am 
meisten Chlorionen abnehmen und daher von diesem Salze- am 
starksten entladen werden, mit dem Erfolg, daB nun das LiCl 
am wenigsten zu quellen vermag. Gegeniiber negativen Poly- 
peptidketten verhalt sich also das Quellungsvermégen der 
Kationen gerade umgekehrt wie gegeniiber positiven: 
Li < Na < K < Rb < Gs 

Bei Gelatine, einem dem Plasma in vielen Beziehungen 
ahnlichen Polypeptid ist diese Umkehrung der HOFMEISTERSchen 
Reihe genau untersucht worden. Man sollte nun erwarten, da8 
das Molekulargeriist im isoelektrischen, also ungeladenen Zu- 
stande mit allen neutralen Chloriden den gleichen Quellungsgrad 
aufweisen wiirde, da dann die elektrostatischen Anziehungskrafte 
fehlen. Dies ist aber nicht der Fall, sondern es ergeben sich so- 
genannte Ubergangsreihen, die fiir die Biologie von auBer- 
ordentlicher Wichtigkeit sind: 

Li > Na > K < Rb < Cs 

Dieses Ergebnis ist nach dem Vorhergesagten nicht leicht zu 
verstehen. Denn wenn man die Quellung in Funktion des Atom- 
gewichtes der Kationen auftragt, erhalt man in alkalischer Lésung 
(Molekulargeriist negativ) eine absteigende, in saurer Lésung (Mole- 
kulargeriist positiv) dagegen eine aufsteigende Linie (Abb. 90a). 
Man wiirde daher erwarten, da} eine Horizontale entstehe, falls 
man das pH der quellenden Lésung auf den isoelektrischen Punkt 
(I. E. P.) des EiweiBstoffes einstellt. Aber das Experiment liefert 
eine Minimumkurve, in welcher das K ausgezeichnet ist. 

Durch Anwendung der Ionenmodelle kann man jedoch auch 
diese Verhiltnisse verstehen. Bei KCl sind, wie ihre Wanderungs- 
geschwindigkeiten lehren, beide Ionen gleich groB; sie werden also 
in gleicher Weise adsorbiert. Bei LiCl und NaCl werden dagegen 
Li und Na wegen ihrer grofen Wasserhiille schwacher adsorbiert 
als Cl, das Molekulargeriist lidt sich deshalb schwach negativ 
auf und hydratisiert sich zufolge dessen etwas stirker als mit 
KCl. Bei RbCl und CsCl werden umgekehrt die Kationen etwas 
besser adsorbiert, als die Cl-lonen, was wieder eine schwache Auf- 
ladung und eine damit verbundene Steigerung der Hydratation 
zur Folge hat (Abb. 90b). — 


1. Zytoplasma 125 


Die zweiwertigen Kationen entladen negative Eiweifstoffe 
starker als die einwertigen, da sie vermége ihrer gréBeren Ladung 
naher an die hydratisierten geladenen Gruppen heranzukommen 
vermogen. Sie wirken daher verglichen mit den einwertigen 
Kationen entquellend. Damit das Molekulargeriist im opti- 
malen Zustande fiir die Erfiillung seiner physiologischen Auf- 


al =Lép 


Quellungsminimum 


Abb. 90. Quellungsanderung eines Gelgeriistes aus Polypeptidketten mit 

den Chloriden der Alkalireihe bei verschiedenen pH. Qu = Quellungsgrad. 

a) Hormeistersche Reihen, punktierte Linie = zu erwartendes Verhalten 
. bei pH = IEP, statt dessen findet man jedoch b) Ubergangsreihe. 


gaben bleibt, muB es in einem ganz bestimmten Hydratations- 
zustand verkehren, der durch die Gegenwart von entquellendem 
Ca einerseits und quellendem K oder Na andererseits eingestellt 
wird. Die beiden Ionensorten wirken einander entgegen und werden 
daher als Antagonisten bezeichnet. Auch alle anderen Ionen 
wirken antagonistisch gegeneinander, da jede Ionenart einen be- 
sonderen Quellungsgrad des Zytoplasmas veranlaft. Besonders 
interessant sind jene Fille, wo kleinste Mengen eines Ions, z. B. 
Cu, oligodynamisch, stimulierend ins Zellgeschehen eingreifen. 
Hier mu8 man annehmen, daf Haftpunkte besonderer Art von 
solehen Ionen in einen optimalen Hydratationszustand versetzt 
werden; ob die Stimulatoren an solchen Stellen selbst chemische 
Verbindungen eingehen, ist unbekannt. In gréBeren Mengen sind 
sie gewohnlich giftig, woraus zu schlieBen ist, daB sie das Mole- 
kulargeriist in ungiinstigem Sinne beeinflussen, wenn sie an zahl- 
reichen Haftpunkten zugleich eingreifen. 

Bei den Anionen gehorcht das Quellungsvermégen ungefahr 
folgender Reihe: 
SCN > J > NO,, Br > Cl > Azetat| > SO, > Tartrat | > Zitrat 

Da. der isoelektrische Punkt des Zytoplasmas gewoéhnlich im 
schwach sauren Gebiete liegt, wird es durch Kationen in der 
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Regel etwas entladen, so daf die Kationenquellung meistens 
hinter derjenigen durch Wasser zuriicksteht. Die Anionen ver- 
stirken dagegen zufolge ihrer gleichnamigen Ladung die Hydra- 
tation, so daB oft betrachtliche Verquellungen des Zytoplasmas 
auftreten, namentlich mit SCN, J, Br, aber auch mit Cl, das ja 
fiir die Plasmaquellung der Halophyten verantwortlich gemacht 
wird (SrockER 1928). In der Reihe J, Br, Cl, F nimmt das Chlor 
bei vielen Vorgingen eine ahnliche Optimumstellung ein, wie 
das Kalium bei den Alkalien, und das Ca bei den Erdalkalien 
(PRISCHLE 1933). 

III. Heteropolare Valenzbindungen. Wenn die posi- 
tiven und negativen Endgruppen der Seitenketten in geeigneter 
Lage zueinanderstehen, kénnen sie miteinander eine salzartige 
Bindung eingehen (Abb. 86 III). Die Ladung wird dann vollstandig 
vernichtet und die Hydratation des betreffenden Gebietes geht auf 
ein Minimum zuriick. Wenn sich alle sauren und basischen 
Gruppen im Zytoplasma gerade die Waage halten, befindet es sich 
im isoelektrischen Punkte (I.E.P.), und fast alle Plasma- 
Eigenschaften nehmen dann extreme Werte an: die Quellung 
durchlauft ein Minimum, die Koagulationsgefahr ein Maximum, 
die Stabilitét ist gering, die elektrische Ladung und die Kata- 
phorese-Wanderung im elektrischen Felde definitionsgema8 Null 
usw. 

Die Salzbindungen kénnen nicht so einfach wie die hetero- 
polaren Kohasionsbindungen durch Zufiigung von Neutralsalzen 
verandert oder gar gelést werden. Hierfiir mu8 zu einem drasti- 
scheren Mittel gegriffen werden: man muf die Wasserstoff- 
ionenkonzentration, also das pH veraindern. Die zwischen- 
molekularen Salzbriicken werden dann teilweise hydrolysiert, und 
eine gewisse Anzahl der gebundenen Karboxyl- und Amino- 
gruppen werden frei. 

Hydrolysiert man mit Wasserstoffionen, d.h. macht man das 
pH der Fliissigkeit, in der man das Zytoplasma untersucht, 
kleiner als seinen I.E. P., ‘wird bei den frei gewordenen -COOH- 
Gruppen die Dissoziation des Wasserstoffes zuriickgedringt, bei 
den Aminogruppen (-NH,OH) die Wegdissoziierung von Hydroxyl- 
gruppen dagegen begiinstigt. Das Zytoplasma ladt sich daher 
positiv auf und verhalt sich wie ein komplexes Kation. Ist um- 
gekehrt das pH des Milieus gréfer als sein I. E. P., wird die Dis- 
soziation der Karboxylgruppen begiinstigt und das Zytoplasma 
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Tabelle 14. Isoelektrischer Punkt gewisser Protoplasten 
(nach PFEIFFER 1929) 


pH 
Bakterien: BECTECIIE COL eens ey vai olwatisae as 12—13 
grampositive Bakterien ........ etwa 5 
gramnegative Bakterien ........ 2—3 
Pilze: USAR eee eee | aaaeie ep Goss. ac 5,4 
Algen: NGGeMa ig cherie Sepsis on se ie te he 4,4—9,6 
Angiospermen: Hyacinthus (Wurzelspitze) ....... 4,3 
AUD UNS USUI yo oh gs nes oe 4,3 
ER OUAUE AME eR UTE Serene ice et ah a te Sha 4,5—4,8 
OMIT meer ren. el Mee te een Ap tea 6,4 


wird elektronegativ, d.h. schwach anionisch. Dieser Fall tritt, 
in neutralen Kulturfliissigkeiten in der Regel ein, da der I.E. P. 
der Protoplasten gewohnlich wesentlich unter pH 7 liegt (Tab. 14). 

Der I.E. P. gibt also diejenige Reaktion an, bei welcher die 
heteropolaren Haftpunkte der Salzbindungen am starksten haften. 
Jede Abweichung des pH von diesem Zustande hat eine Auf- 
lockerung dieses Bindungstypus zur Folge. 

Bis zu einem gewissen Grade kénnen auch Veresterungen, 
d.h. Briicken, die sich zwischen alkoholischen OH- und Saure- 
gruppen von benachbarten Polypeptidketten gebildet haben 
(Abb. 86 III), zu den heteropolaren Valenzbindungen gerechnet 
werden. Ihre Festigkeit ist ebenfalls von der Reaktion des Milieus 
abhangig, da die Wasserstoffionen solche Esterbindungen kata- 
lytisch zu hydrolysieren vermégen. 

IV. HomGéopolare Valenzbindungen entstehen entweder 
durch Wasseraustritt (Ather- und Saiureamidbriicken, Abb. 86 IV) 
oder durch Wasserstoffabspaltung, d. h. Dehydrierung (Methylen- 
und Schwefelbriicken Abb. 91). Die ersten besitzen noch eine ge- 
wisse Polaritét und lassen sich daher unter geeigneten Umstanden 
hydrolysieren. Dies gelingt aber ohne Zuhilfenahme von Enzymen 
nicht mehr bei physiologischen, sondern erst bei hodheren 
Temperaturen, wie z.B. die Hydrolyse von Glukosiden und 
EiweiBstoffen durch kochende Sauren deutlich zeigt. Fir 
die Festigkeitseigenschaften der Kohlehydratgeriistsubstanzen 
und die Bestaindigkeit des Molekulargeriistes im Zytoplasma, 
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das ja zur Hauptsache aus Sdureamidbriicken besteht, ist 
diese Tatsache besonders wichtig. Die rein homéopolaren 
Valenzbriicken (-CH,-CH,-, -S-S-) kénnen iiberhaupt nicht 
mehr hydrolisiert werden. Hier geschieht die Auflésung der 
Haftpunkte nach einem ganz anderen Prinzip, namlich durch 
Anlagerung von elementarem Wasserstoff (Hydrierung). 


mordchen 2 Ch ate ONce-R-s—s—R- ch 

Zystinbricke: e—R—SH HS—R—CH ae # t 
Methylenbricke: CH—R—CHy CHy-R-CH =2te cH—R—CHy—CHy—R—CH 
y REY 3 3 enor 7 : se ou 


Abb. 91. rH-abhangige Briickenbindungen. 


Das Wasser dissoziert namlich bei physiologischer Tempe- 
ratur nicht nur nach dem Schema H,O = 2 H+ + OH™ in sehr 
kleiner Menge zu Ionen, sondern, allerdings in noch viel geringerem 
MaBe, auch in die Elemente Wasserstoff und Sauerstoff 2 H,O 
=2H,+ 0,. Diese Gase entwickeln im System einen minimal 
kleinen Gasdruck, der fiir Wasserstoff mit pH, bezeichnet wird. 

Steigt der Wasserstoff-Partialdruck im Zytoplasma an, so 
zeigen die -S-S-Briicken die Tendenz sich zu hydrieren, wodurch 
die Bindung gesprengt wird (Abb. 91). Die Zystinbriicken kénnen 
also H, aufnehmen und wirken daher in bezug auf den H,-Partial- 
druck ahnlich wie der Puffer bei der H+-Konzentration. Besonders 
gut untersucht sind diese Verhaltnisse beim Glutathion (G). 
Dies ist ein schwefelhaltiger EiweiBk6rper, der in Glutamin, 
Zystein und Glykokoll zerlegt werden kann. Er stellt also eine 
Tripeptidkette mit den drei erwahnten Aminosauren als Seiten- 
gruppen vor, Ob er jedoch in dieser Form als freies Molekiil im 
Zytoplasma vorhanden ist oder nur ein Teilstiick von viel lingeren 
Polypeptidketten bildet, 1a8t sich zur Zeit nicht entscheiden. In 
beiden Fallen reagiert das Glutathion nach dem Schema 2 GSH 
= GS-SG + H,. Wenn daher Sulfhydrilgruppen an den Seiten- 
ketten vom Molekulargeriist des Zytoplasmas vorkommen 
(Abb. 86 1V), so kénnen auf diese Weise Querverbindungen 
geschaffen oder gelést werden. 

Methylenbriicken kénnen nicht mit derselben Leichtigkeit 
geschlagen werden, jedenfalls nicht im Laboratorium, wo sich 
endstandige Methylgruppen sehr passiv verhalten. Immerhin ist 
bekannt, daB bei der Dissimilation durch Dehydrierung aus zwei 
Molekiilen Essigsiure ein Molekiil Bernsteinsiure aufgebaut 
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werden kann (Moruxs 1933), das dann auf Umwegen, durch 
weitere Dehydrierung zu Fumarsiure, Uberfiihrung in Apfel- 
saure, Dehydrierung zu Oxalessigsiure und Dekarboxylierung 
dieser Ketosaure, schlieBlich in Brenztraubensiure umgewandelt 
wird. Es zeigt sich so, daB in der Garungschemie die Dehydrierung 
einen wichtigen Vorgang fiir die Verbindung und Spaltung von 
Molekilen darstellt. Man darf daher annehmen, daB ihr auch, bei 
der Herstellung von Methylenbriicken zwischen benachbarten 
Polypeptidketten eine gewisse Rolle zufallt. Es ist bekannt, da8B 
sich das Zytoplasma bei Asphyxie oft verfliissigt; dies mag z. T. 
daher riihren, da8 durch Zunahme des Wasserstoffpartialdruckes 
Hydrierungen einsetzen, die homdopolare Valenzhaftpunkte des 
Molekulargeriistes lésen. 


Die Wasserstoff-Tension im Plasma wird in ahnlicher Weise wie die 
Wasserstoff-lonenkonzentration durch einen negativen Logarithmus charak- 
terisiert. Der Wasserstoffionenexponent wird aus dem Ilonenprodukt 
({cH*+) - (cOH-) = 10-14 abgeleitet. In analoger Weise besteht ein kon- 
stantes Produkt der H,- und O,-Partialdrucke in Wasser; es betragt 
pH,? x pO, = 10~*?, wenn man die Drucke in Atmosphiaren einsetzt.’) 
Die H,- und O,-Drucke sind also in ahnlicher Weise wie die H*+- und OH-- 
Tonen gegenseitig voneinander abhangig. Man kann daher die Wasserstoff- 
und Sauerstofitension oder das sogenannte Redoxpotential irgendeines 
wasserigen Systems durch eine einzige Zahl kennzeichnen. Man wiahlt 
dazu den negativen Logarithmus der Wasserstofftension und bezeichnet 
ihn mit rH. 

Leitet man Wasserstoff unter Atmospharendruck durch ein System, 
betragt die Wasserstofftension 1 atm, oder als Potenz geschrieben 10° atm; 
d.h. rH = 0. Leitet man umgekehrt Sauerstoff durch das System, ist 
pO, = 1, folglich pH®, = 10-82, oder rH = 41. Das rH eines Systems kann 
also zwischen 0 und 41 schwanken. Kleine rH-Zahlen bedeuten Sauerstoff- 
mangel, gréBere dagegen giinstige aerobe Verhaltnisse. Die Messung des 
rH kann (wie beim pH) potentiometrisch oder mit geeigneten Farbstoffen 
geschehen (MicHaE Lis 1933), die sich bei einem bestimmten rH durch 
Hydrierung entfarben wie z. B. Methylenblau und Indigo. In Tabelle 15 
sind die Analogien zwischen pH und rH zusammengestellt. 

Tabelle 16 vereinigt eine Anzahl rH-Messungen im lebenden Zyto- 
plasma. Die Werte sind untereinander nicht streng vergleichbar, da die 
GréBe rH nach der Gleichung H,=2H* eine Funktion des pH ist. 


1) Das yp bedeutet hier ,,Partialdruck“‘, und ist nicht mit der etwas 
ungliicklichen Bezeichnung pH des Wasserstoffionenexponenten zu _ver- 
wechseln! 
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Tabelle 15. pH und rH Symbolik 


Aktuelle Aziditat Redoxpotential 
pH rH 
Ausgangsgr6Be .. . Wasserstoffionen- | Wasserstofftension pH, - 
: konzentration cHt - 

Dissoziationsgleichung H,O = H+ + OH 2 H,O = 2 H, + O, 
Massenwirkungsgesetz | cHt+ x c(OH )=10 14 pH,” x pO.=10 * 
Bexponente..as) ies pH = —log (cH*) rH = —log (pH) 
Bereiciivi.-) ames, sen pH variiert von 0—14 | rH variiert von 0—41 


Tabelle 16. Redox-Potential (rH) gewisser Protoplasten 
(nach NEEDHAM 1925) 


pH rH 
. 
Secigel-Kier !. % = «2's 6) = she 6,5 19—21 
Amoeba proteus .......% 7,6 17—19 
Speicheldriise von Chironomus .. 7,2 19—20 


In abnlicher Weise wie die heteropolaren Valenzbindungen 
bei einem bestimmten pH, naimlich beim I.E. P., am stiarksten 
haften, so gibt es ein optimales rH, bei dem die homéopolaren 
Valenzbindungen am wenigsten gefahrdet sind. Es wurde bereits 
geschildert, wie bei gesteigerter Wasserstofftension, also bei 
niedrigem rH, die Zystinbriicken abgebaut werden. Bei hohem 
rH werden sie wieder hergestellt. Aber es kinnen auch Bindungen 
durch hohes rH (Oxydation!) gelést werden. Wie STAUDINGER 
zeigt (1937a, S. 13) sind die Glukosid-Sauerstoffbriicken der Zellu- 
lose von einem gewissen Polymerisationsgrad an sehr oxydations- 
empfindlich, so daB leicht Verkrackung der Ketten eintritt, etwa 
nach dem Schema 

(CoH 0O5)on + Og = 2 (CeH905)n + O 
Im Zytoplasma darf man wohl auch derartig empfindliche Ather- 
briicken voraussetzen, so daB nicht nur ein zu kleines, sondern 
auch ein zu hohes rH veraéndernd in das Bindungssystem des 
Polypeptid-Molekulargeriistes eingreift. 

Nicht nur durch Wasserstoffabspaltung (Dehydrierung) 
kénnen homéopolare Briicken geschlagen werden, sondern auch 


a 
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durch den Ubertritt von Wasserstoffatomen von einer Kette 
auf ee benachbarte. AsTBURY (1936) und AsTBuURY & WRINCH 
(1937) diskutieren zwei Méglichkeiten von Briickenbildungen 
innerhalb gefalteten Polypeptidketten von Faserproteinen, und 
ahnliche Reaktionsgelegenheiten darf man wohl auch im Proto- 
plasma in Betracht ziehen. Zwischen benachbarten Keto- und 
Imido-Gruppen kann nach Art der Laktam-Laktim Tautomerie 
der Wasserstoff nach folgender Gleichung ausgetauscht werden, 
>CO+ HN< =>C(OH)—N<, wobei eine Hauptvalenz- 
briicke geschlagen wird. Ebenso kénnten sich zwischen Keto- 
und Methylengruppen durch Keto-Enol-Umlagerungen > CO + 
RHC < => C(OH) —RC < Briicken bilden. Solche Umwand- 
lungen spielen sich oft sehr leicht ab, so da& man bei vielen 
tautomeren Molekiilarten nicht entscheiden kann, welche der 
beiden méglichen Formen vorliegt. Auf das Zytoplasma iiber- 
tragen wiirde dies besagen, daB man bei den diskutierten 
Moéglichkeiten im Zweifel bleiben miiBte, ob eine Briicke vor- 
handen sei oder nicht; d.h. in einem Momente kénnte sie in 
Erscheinung treten und im nachsten fehlen, womit dann die 
groBe Labilitét und die Bereitschaft zur Beweglichkeit der 
Ketten trotz vorhandener Formbestandigkeit in Zusammen- 
hang gebracht werden diirfte. 

Zusammenfassung. Wir haben die Polypeptidketten 
als strukturbildendes Element im Zytoplasma erkannt. Sie bilden 
durch gegenseitige Verkniipfung der Hauptketten ein feines Mole- 
kulargeriist, dessen Haftpunkte oder Knoten von ganz verschie- 
denen 4uBeren Faktoren angegriffen werden. Die Temperatur- 
steigerung erfaBt in erster Linie die homéopolaren Kohasions- 
oder Lipoidbindungen, die aufgenommenen Salze veraéndern je 
nach ihrer Hydratation die heteropolaren Kohasions- oder Neben- 
valenzbindungen, die Reaktion (pH) beeinfluBt die heteropolaren 
Valenz- oder Salzbindungen und das Redoxpotential (rH) vermag 
sogar auf- oder abbauend in homéopolare Valenz- oder Briicken- 
bindungen einzugreifen. Hieraus ergibt sich, wie schwer es ist, 


- experimentell den Aufbau des Zytoplasmas aufzuklaren, denn es 


ist kaum mdglich, von diesen vier Faktoren nur je einen einzigen 

zu variieren, und die drei anderen vollkommen konstant zu halten. 

Mit der Temperatur sowie mit der Salzkonzentration andern sich 

vielfach pH und rH, die ihrerseits wieder gegenseitig voneinander 

abhangen. So wei8 man bei einer Untersuchung nie genau, ob 
Q* 
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man durch irgendeine MaBnahme neben der Haftpunktgruppe, 
die man untersuchen méchte, nicht noch andere Bindungsarten 
in Mitleidenschaft gezogen hat. Trotzdem es daher praktisch 
nicht gelingt, die vier Haftpunkttypen wie in der Theorie fein séuber- 
lich auseinander zu halten; so diirfte das aufgestellte Schema doch 
eine willkommene Ubersicht iiber die verschiedenen Bindungs- 
arten bieten, die durch ihr harmonisches Zusammenwirken das 
wunderbare Molekulargeriist des Protoplasmas ausmachen, — 

Bei der Fixation gilt es, das Molekulargeriist so natur- 
getreu wie méglich zu erhalten. Dies gelingt nie in idealer Weise, 
denn die iiblichen Fixierungsmittel verfestigen ganz verschiedene 
Kategorien von Haftpunkten. Alkohol wirkt dehydratisierend und 
hartend auf die heteropolaren Kohasionsbindungen. Um die damit 
verbundene Schrumpfung zu dampfen, mu8 ein quellendes 
Agens in Form von KEssigsdure beigegeben werden, dessen H- 
Tonen die zusammenziehende Wirkung des Alkohols, durch 
Hydrolyse von heteropolaren Valenzbindungen und durch Er- 
haltung eines gewissen Hydratationszustandes der heteropolaren 
_ Kohasionsbindungen, mildert. Oxydierende Fixationsmittel wie 
Chromséure und Osmiumsaure wirken auf rH-abhangige Briicken 
ein und verfestigen so die labilen homéopolaren Hauptvalenz- 
bindungen. Der Formaldehyd diirfte seine gerbende Wirkung der 
Fahigkeit verdanken, nach dem Schema der Polyoxymethylen- 
Polymerisation selbst Briicken zwischen benachbarten Poly- 
peptidketten zu schlagen und so eine Vernetzung herbeizufiihren. 
Ks ist unméglich ein Fixierungsgemisch zu finden, das am Aufbau 
des labilen Molekulargeriistes tiberhaupt nichts veraindert. Trotz- 
dem darf man richtig durchgefiihrte Fixationen nicht mit Fallungen 
vergleichen, da keine Phasentrennung, sondern nur eine Ver- 
gréberung einer bereits vorhandenen Struktur stattfindet. Wie 
die Farbungsversuche von DrawErt (1936b) in Funktion des pH 
der Imbibitionsfliissigkeit zeigen, trigt das fixierte Molekular- 
geriist wie im lebenden Zustande dissoziationsfihige saure und 
basische Gruppen, die allerdings nicht mehr abgeschirmt, sondern 
den Farbstoffen offen zuginglich sind. 

Mit Hilfe des Schemas von Abb. 86 kann man auch einige 
Angaben iiber die Bedeutung der verschiedenen Elemente fiir den 
Aufbau des Protoplasten machen. Im _ periodischen System 
(Tab. 17) liegen alle lebenswichtigen Elemente der Pflanzen an 
der Verbindungslinie zwischen Kohlenstoff und dem Edelgas 
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Tabelle 17. Die unentbehrlichen Elemente der Pflanzennahrung. 


Reihen 0 Os, WV V ZW WwW wa 0 


Argon, die ich (1935d) als Nahrstofflinie bezeichnet habe; 
nur der Wasserstoff macht eine Ausnahme. Die unentbehrlichen 
Elemente sind in Tabelle 17 ausgezogen, diejenigen, die fast in 
allen Pflanzen vorkommen, ohne daB ihre Lebensnotwendigkeit 
sicher feststeht, dagegen gestrichelt umrandet. Zentral liegen 
Cund N. Diese beiden Elemente nehmen auch im Molekulargeriist 
eine zentrale Stellung ein, da sie die Polypeptid-Hauptketten 
bilden. Sie kénnen daher als Kettenbildner bezeichnet werden. 
Das Schema der Ketten lautet -C-C-N-C-C-N-. Der Phosphor 
tritt trotz seiner Verwandtschaft mit dem Stickstoff nicht in dieser 
Weise, sondern nur unter Zwischenschaltung von Sauerstoff 
kettenbildend auf (vgl. Abb. 103; -C-O-P-O-C-), da er wie im 
anorganischen Reich stets in oxydierter Form als Phosphorsadure 
zugegen ist. Ferner tibernimmt er beim Abbau der Kohlehydrate 
die Aufgabe, Atomgruppen, die nicht angegriffen werden sollen, 
zu schiitzen (Hexosediphosphat, Phosphor-Glyzerinsiure usw.). 
Vielleicht erfiillen die Phosphatide im Zytoplasma, die sich an 
die verschiedensten Gruppen der Polypeptidketten anlagern 
k6énnen, einen abnlichen Dienst. Die Elemente der IV. Reihe 
O und S sind in erster Linie Briickenbildner, denn sie verbinden 
die C-N-Polypeptidketten miteinander. AuSerdem tritt der Sauer- 
stoff bei den hochpolymeren Kohlehydraten auch kettenbildend 
auf, und umgekehrt kénnen N und C auch Briicken schlagen. 
_ Die Elemente der I. und II. Reihe: Na, K, Cu, Mg, Ca, Zn 
sowie das Chlor sind durch ihren polaren Charakter ausgezeichnet. 
Sie treten im Zytoplasma als Ionen auf und spielen die Rolle von 
Hydratations-Regulatoren. Sie treten nicht in feste Ver- 
bindung mit dem Molekulargeriist, sondern gehen héchstens 
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heteropolare Salzbindungen ein. Die Ionen K, Ca und Cl vom 
sogenannten Argontypus sind dem pflanzlichen Zytoplasma am 
zutraglichsten (bei den Tieren tritt an Stelle von K Na); sie 
werden in ausgeglichenen Salzgemischen oder sogar als reine 
Loésungen in Konzentrationen ertragen, bei welchen die anderen 
Tonen schiidlich, d. h. also stérend auf die Molekularstruktur des 
Plasmageriists wirken. Dies ist wohl der Grund, warum die 
Nahrstofflinie auf das Argon zulauft. Die héherwertigen Elemente 
B, Mn und Fe treten vermutlich in néhere Beziehung zum Plasma- 
geriist. Von Mangan und Hisen herrscht die Auffassung, daf ihr 
Vermoégen, die Wertigkeit zu-andern, in den Dienst des Stoff- 
wechsels gestellt wird (WARBURG). 

Die wichtigste Rolle kommt von allen Elementen dem 
Wasserstoff zu, der als Ion (pH) oder als Element (rH) dafiir 
sorgt, da das Molekulargeriist nicht .erstarrt, sondern stets im 
Umbau bleibt und so den labilen Zustand annimmt, der fiir das 
Protoplasma charakteristisch ist. 

Physikalische Eigenschaften des Zytoplasmas. Sol-Eigen- 
schaften. Viele Zytologen nehmen an, daB das Zytoplasma 
eine Fliissigkeit sei. So schreibt HEmBRUNN (1930) von der 
Amoebe: ,,It is a tiny sac of fluid in motion’. und CHAMBERS 
(1925) betrachtet nicht nur das Zytoplasma, sondern auch den 
Kern als eine fliissige Phase. Auch H6ruer, der Begriinder der 
Protoplasmatik, huldigt der Ansicht, daB das Plasma eher fliissig 
als fest sei!), Es scheint daher verfriiht, ein kohirentes Struktur- 
bild aufzustellen, wie dies oben geschehen ist, bevor die Eigen- 
schaften, die auf die Fliissigkeitsnatur des Zytoplasmas hindeuten, 
naher erértert worden sind. Dies soll nun nachgeholt werden. 

Die Protoplasmastrémung, die oft grofe Fluiditit, die 
haufig relativ geringe Viskositiét, der groBe Wassergehalt, die 
weiche Konsistenz, die konvexe Plasmolyseform und andere 
Hinweise mehr, sprechen fiir einen Solcharakter des Zyto- 
plasmas, also fiir einen Zustand, bei welchem alle submikro- 
skopischen Teilchen gegeneinander verschiébbar sind. 

Am auffallendsten und immer wieder wunderbar ist die 
Plasmastré6mung, und wer sie zum erstenmal sieht, wird das 
Zytoplasma wobl stets als fliissig ansprechen. Uber den Mechanis- 
mus der Strémung ist man im Unklaren. Auf Grund von Pulsa- 


1) Miindliche Mitteilung (September 1936). 
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tionen der Plasmodien von Schleimpilzen, die kinematographisch 
sichtbar gemacht werden kénnen, méchte Serrriz (1937) 
die Ursache der Protoplasmabewegungen rhythmischen Kon- 
traktionen des Zytoplasmas zuschreiben. Wie weit diese Theorie 
auch fiir andere Zellen gilt, mu8 die Zukunft lehren, doch spricht 
nur schon die Tatsache, daB sie aufgestellt worden ist, gegen die 
Flissigkeitsnatur des Protoplasmas im Sinne frei gegeneinander 
verschiebbarer Molekularbausteine, sondern eher fiir ein Mole- 
kulargeriist, wie es in dieser Monographie gefordert wird. Dessen 


_Kontraktilitat 1a8t sich leicht aus seinem Aufbau aus Polypeptid- 


ketten ableiten, da diese reversibel verkiirzungsfahig sind (s. 8.263). 

Eine gewisse Vergleichsbasis mit Fliissigkeiten liefern Vis- 
kositétsmessungen. PEKAREK findet mit der von ihm aus- 
gearbeiteten MeBmethode durch Beobachtung der Brown’schen 
Bewegung fiir das Amoeben-Zytoplasma eine relative Viskositat 
von sechs und HEILBRONN mit der Fallmethode fiir die Zellen im 
Keimstengel von Vicia Faba etwa 24 (s. Tab. 18). Verglichen mit 
der relativen Viskositat des Zellsaftes von ungefahr zwei sind diese 
Werte betrachtlich; doch erlauben sie keineswegs zu entscheiden, 
ob das Zytoplasma ein Sol oder ein Gel sei, denn es gibt einer- 
seits echte Fliissigkeiten, deren relative Viskositaét zehn- bis 


Tabelle 18. Relative Viskositat 7. 


U/] 
NV ABHOIN Rito chest SAPS en Gl eter Te Sites 1 
Zellsaft: 
Stengelparenchym des Keimlings von Vicia 
IA GUT» spec eee a ect aire seals caer A 1,9 (HeEILBRONN 1914) 
Protonema von Leptobryum piriforme. . . 1,9 (PEKAREK 1933) 
Epidermiszellen der Zwiebel von Alliwm Cepa 2 (PEKAREK 1930) 
Endvakuole von Closterium ....... 2,5 (FREY 1926c) 
Zytoplasma: 
FATNOCUCU a etme ee Oe rere ee, 6 (PEKAREK 1930) 
Stengelparenchym des Keimlings von Vicia 
HTS Be oe eae, Sat Cee aCe 24 (Herpronn 1914) 
Zahe Flissigkeiten: 
YORE COT g en Lc es oe cn eo 87 (LANDOLT-BORNSTEIN 
i 1923) 
TENDER Mave, So Senge getontt raed ee ae 92 5 


Pri 7LUSO Lene: vommtin Siete sauetieas sii lan iea s,s 1250 Ea 


136 II. Feinbau des Protoplasmas 


hundertmal so gro& ist, und andererseits Gele, in denen sich die 
Brownsche- Bewegung fast so frei wie in wasseriger Lésung abspielt. 

Bei der Plasmolyse erweist sich das Zytoplasma oft wie ein 
Fliissigkeitstropfen, indem es sich schén konvex von der Zell- 
wand ablést. Bei schnellem Wasserentzug mit stark hyper- 
tonischen Lésungen wird die Plasmolyse dagegen konvex oder 


Abb. 92. Plasmafaden plasmolysisierter Zellen aus der Symphoricarpus-Beere 
(nach CHopat 1907). 


eckig, was auf eine gewisse Formbestindigkeit des Zytoplasmas 
in diesem Zustande hinweist (PRUDHOMME VAN REINE 1935). 
Geleigenschaften. Wie S. 72 auseinander gesetzt worden 
ist, besteht das Kriterium, ob eine strukturlose Flissigkeit vor- 
liege, im Nachweis des Fehlens einer Strukturviskositaét. Bei den 
in dieser Richtung untersuchten Protoplasten ist jedoch eine 
deutliche Abhangigkeit der Viskositaéat vom Drucke vorhanden 
(Abb. 59), so dafS am Auftreten einer Struktur im Zytoplasma 
nicht gezweifelt werden kann. Dazu gesellen sich eine ganze Reihe 
weiterer Eigenschaften von festen Stoffen. Das Zytoplasma ist 
haufig nicht tropfbar fliissig, sondern plastisch. Dies wiirde an 
und fiir sich noch nicht auf einen festen Zustand hinweisen; 
aber es ist auBerdem auch elastisch und besitzt eine gewisse 
Formbestandigkeit. Diese wichtigen Eigenschaften sind vor 
allem von ScartuH (1927) durch Untersuchungen mit Hilfe des 
Mikromanipulators ins richtige Licht geriickt worden. Besonders 
interessant ist ferner die Spinnfihigkeit des Zytoplasmas, die 
sich darin auBert, daB lange Faden aus ihm ausgezogen werden 
kénnen (Serrriz 1931). Sie tritt haufig auch bei der Plasmolyse 
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in Form der sogenannten Hxcut’schen Faden in Erscheinung 
(Abb. 92), die allerdings ihre Namen kaum zu Recht tragen, denn 
auf ihre wichtige Bedeutung hat CHopat (1907) schon viele Jahre 
vor Hrcut (1912) hingewiesen. Srrrriz (1929) zeigt, wie man auf 

- mikroskopischem Wege das Zytoplasma von roten Amphibien- 
blutkérperchen auf die dreifache und den Kern gar auf die 20fache 
Lange ausziehen kann, ohne daf irgendwie Tropfenbildung ein- 
tritt. All diese Eigenschaften des Zytoplasmas sind unvereinbar 
mit der Annahme einer Fliissigkeit. Sie weisen vielmehr darauf 
hin, daf§ ihm irgendein fadenartiges submikroskopisches Struk- 
turelement zukommt. Bringt man diese Feststellung in Zusammen- 
hang mit der Existenz der chemisch nachgewiesenen Polypeptid- 
ketten, so wird man wohl nicht fehl gehen, die mikroskopischen 
Faden- und Fibrillenstrukturen, die sich im lebenden Zytoplasma 
oder bei der Fixation bemerkbar machen, auf seinen submikro- 
skopischen Kettenbau zuriickfiihrt. 

Schema der Zytoplasmastruktur. Es besteht das Paradoxon, 
daB das Zytoplasma gleichzeitig Merkmale von Fliissigkeiten 
(Fluiditaét) und festen Stoffen (Elastizitat) zeigt. Es ist in einem 
MaBe wie wohl kaum ein anderes Kolloid fest und flissig zu- 
gleich. Es erwachst uns daher die Aufgabe, diese Verhaltnisse 
vom Standpunkt der Haftpunkttheorie aus zu deuten. 

Abb. 93 zeigt grobschematisch wie wir uns den Plasmabau 
als Geriistmodell vorzustellen haben (vgl. Abb. 60b). Die Glieder 
des Fadengeriistes sind auBerordentlich fein, von der GroBen- 
ordnung, die der molekularen Dicke einer einzigen Polypeptid- 
kette entspricht. Die Ketten sind, wie wir erfahren haben, ge- 
winkelt und periodisch verzweigt. Die Seitenketten treten durch 
Haftpunkte verschiedener Natur miteinander in Beziehung. Da- 
durch entsteht ein wunderfeines Netzwerk, ein Molekular- 
gertist. In den Maschen dieses Geriistes befinden sich die Inter- 
stitialsubstanzen: Wasser mit gelosten Salzen einerseits, und 
Lipoide (einschlieBlich Phosphatide) andererseits. Diese liegen 
aber nicht regellos in den Zwischenraumen, sondern scharen sich 
um die hydrophilen und lipophilen Gruppen der Polypeptid- 
ketten, soweit diese nicht durch Briickenbindungen abgesattigt 
sind. 

Mit einem solchen Modell (Abb. 93) kann man nun alle Be- 
sonderheiten der Zytoplasma-EHigenschaften verstehen, wobei 
jedoch betont werden muB8, daf es sich nicht um die Erklarung 
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von Lebenserscheinungen, sondern lediglich um morphologische 
Feststellungen handelt: 

Der hohe Wassergehalt des Zytoplasmas von 70 bis 80 
und mehr Prozent kommt dadurch zustande, daB die Maschenweite 
des Polypeptidgeriistes sehr betrachtlich ist, viel gré8er als in ~ 
unserem, als Projektion aufzufassenden Schema zum Ausdruck 


Abb. 93. Schema der molekularen Plasmastruktur. e = Haftpunkte. 


kommt. Die Interstitialgebiete kénnen so geriumig sein, da 
nicht mehr alle Wasserdipole vom Kettengeriist festgelegt sind, 
sondern z. T. frei beweglich werden. Es ist dann die Méglichkeit 
zum Wasseraustritt aus dem Zytoplasten oder zur Vakuolen- 
bildung gegeben. In der Regel ist jedoch wohl alles Wasser 
irgendwie von Haupt- und Seitenketten lose gebunden und so 
an der Herstellung des optimalen Quellungszustandes beteiligt. 
Beim Ubergang des Protoplasmas in den Ruhestand wird die 
Menge des Quellungswassers durch Verengerung der Maschen nach, 
und nach abgebaut und vielleicht z.T. auch durch Lipoide er- 
setzt, indem hydrophile Gruppen durch Phosphatide, Sterine 
cder dgl. maskiert werden. Die maBgebende Struktur und die 
Organisation des Geriistes, von dem aus die Lebensprozesse ge- 
steuert werden, kénnen so unter Umstinden jahrelang erhalten 
bleiben (Samen). Es ist klar, da man diese natiirliche Ent- 
wasserung, die die Plasmaruhe einleitet, nicht kimstlich durch 
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Wasserentzug vornehmen kann, weil die Geriiststruktur parallel 
mit dem Wasserverlust durch Aufhebung oder Maskierung 
hydrophiler Gruppen schrittweise umgebaut werden muB, ohne 
daB dabei die lebenswichtigen Konfigurationen des Molekular- 
gertistes verandert werden- 

Die physikalischen Eigenschaften der Fluiditat, Plastizi- 
tat und Elastizitat sind auf den Charakter der verschiedenen 
Haftpunkte zuriickzufiihren. Je weitgehender diese durch die 
im letzten Kapitel erérterten Vorgange gelést werden, desto 
fliissiger wird das Zytoplasma. Dabei diirfen jedoch nie alle zu- 
gleich geschwacht werden, sondern stets miissen bestimmte — 
Seitenverbindungen unbeeintrachtigt bleiben, wobei vor allem 
an die Hauptvalenzbriicken zu denken ist. Das Zytoplasma 
wird also nie zu einem Sol, in welchem die Polypeptidketten 
frei beweglich sind, sondern es bleiben stets gewisse Bindungen 
erhalten, die dann die Strukturviskositét und die elastischen 
Kigenschaften verursachen. Die Sprengung aller Haftpunkte 
wirde den Tod des Zytoplasmas durch Verfliissigung zur Folge 
haben. 

Es kann nicht genug auf die Tatsache hingewiesen werden, 
daB im Zytoplasma unter allen Umstanden die gegenseitige Lage 
seiner verschiedenen Bestandteile irgendwie verankert sein muf. 
Die Molekularstruktur der bis heute isolierten Plasma-Bausteine, 
neben denen mengenmaéBig kaum eine noch unbekannte K6rper- 
klasse eine groBe Rolle spielen kann, geniigt in keiner Weise, um 
richtungsgebend in die Lebensprozesse einzugreifen. Wie die 
asymmetrische Synthese in der organischen Chemie lehrt, sind sie 
zwar, soweit sie asymmetrische Kohlenstoffatome besitzen, durch 
ihre Konstitution zu spezifischen Leistungen befahigt, indem ihre 
Gegenwart die Entstehung optisch aktiver Verbindungen er- 
moglicht und die Bildung von Razematen verhindert. Dies sind 
jedoch noch keine LebensiuBerungen. Um solche zu steuern, 
miissen die chemischen Bausteine planmaBig zu sehr kompli- 
zierten Verbanden zusammengeschlossen sein. Denn es gilt auch 
hier wie bei der asymmetrischen Synthese der Satz: Spezifisch 
Geformtes kann nur durch Vermittlung von ent- 
sprechend Geformtem entstehen. Die Bausteine des Zyto- 
plasmas verméchten deshalb keine zielstrebige Arbeit zu leisten, 
wenn sie ohne bestimmte Lage, frei beweglich, als kolloide Fliissig- 
keitsteilchen, der Willkiir der Brownschen Bewegung preis- 
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gegeben, in einem Sol herumschwimmen wirden!). Man darf 
wohl in diesem Zusammenhang die neueren Ergebnisse der 
Enzymforschung heranziehen, die lehren, daf die-aktiven Gruppen 
der Fermente an besondere Trager gebunden sein miissen, um 
wirksam sein zu koénnen (s. Mirrasca 1936). Ein solcher Trager 
ist im Zytoplasma das Molekulargeriist. Solange es besteht, 
besitzt die Zelle die Befahigung zu LebenséuBerungen; wenn es 
aber zusammenbricht, tritt der Tod ein, ohne daB sich auBerlich 
wahrnehmbare Koagulationserscheinungen oder andere kolloide 
Verainderungen zu zeigen brauchen. 
; Das groBe Wunder des zytoplasmatischen Molekulargeriistes 
ist seine auffallende Beweglichkeit, die in der Plasmastrémung 
zum Ausdruck kommt. Dabei miissen sich die Ketten mehr oder 
weniger parallel richten, wie aus der mikroskopisch sichtbaren 
Strangbildung folgt. Haufig ist die Parallelrichtung der Ketten 
so groB, daB sogar Strémungsdoppelbrechung eintritt (ULLRICH 
1936; amdboide Bewegung der Rhizopoden, Scumipt 1937a). 
In diesem Falle miissen erhebliche Krafte richtend auf das Geriist 
einwirken; auBerdem ist nicht leicht zu verstehen, was dabei aus 
all den sperrigen Seitenverbindungen der Ketten wird. Die ganze 
Bewegung ist daher nur denkbar, wenn eine grofe Anzahl von 
Haftpunkt-Bindungen fortwahrend ab-, und kurz darauf wieder 


1) Ich wende mich gegen den Flissigkeitsbegriff, weil eine Flissigkeit 
im physikalischen Sinne nach gewissen Theoretikern keine Scherfestigkeit 
(BriLLouIN, s. BARTHOLOME 1936) und im landlaufigen Sinne auch keine 
Struktur besitzt. Wohl zeigt es sich mehr und mehr, da8 auch in den Fliissig- 
keiten bestimmte gegenseitige Lagen ihrer Molekiile bevorzugt werden 
(s, BarTHoLomeé 1936), — selbst wenn diese keineswegs durch extreme 
Fadengestalt zu einer regelmiBigen Anordnung priadestiniert sind —, so 
da in Zukunft die Struktur der Fliissigkeiten mehr und mehr in den 
Vordergrund treten wird. Die Zytologen, die Zytoplasma, Kern und Pla- 
stiden als fliissig erklart haben, legten jedoch, soweit sich diese Protoplasma- 
bestandteile als isotrop und optisch leer erwiesen haben, vor allem Wert 


darauf, da sie strukturlos seien. Man kénnte nun versucht sein, die 4 


Kolloide, an die das Leben gebunden ist, anstatt wie friiher als strukturlose 
Flissigkeiten, als struktuierte Flissigkeiten zu erklaren, um dem Fort- 
schritt der Wissenschaft geniige zu leisten. Damit ware jedoch nicht viel 
gewonnen, denn die Biokolloide sind nicht im Sinne der neuen Entdeckungen 
der Physik gesetzmaBig struiert, sondern in auBerst komplizierter Weise 


organisiert. Man miufte daher von ,,organisierten“ Flissigkeiten 
sprechen. 
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aufgebaut werden. NachgewiesenermaBen enthalten die Plasma- 
strange (ScarTH 1927) und Plasmasfiden (Wuts 1926) gréBere 
Mengen von Lipoiden; haufig sind diese sogar in Form von 
Trépfchen erkennbar, da sie im Gegensatz zu den Polypeptid- 
ketten stark zur Tropfenbildung neigen. Solche Lipoide und 
Phosphatide decken wohl viele der Seitengruppen ab (s. Abb. 85) 
und dienen — sit venia verbo — als Schmiermittel zwischen den 
aneinander vorbeigleitenden Ketten. Wahrend der Strémung 
missen jedoch die wichtigsten konstitutionellen Bindungen, 
worunter vor allem die homodpolaren Valenzbindungen zu ver- 
stehen waren, erhalten bleiben oder fortwahrend neu gebildet 
werden. Der grundlegende Unterschied gegeniiber 
toten Gelen besteht darin, daB beim Zytoplasma die 
Haftpunkte fortwahrend umgebaut werden. Das Haft- 
punktsystem der lebenden Substanz ist daher nicht etwas 
Gegebenes, wie z. B. bei Gelatine- oder gar bei Zellulosegelen, 
sondern besténdig ist bei ihm nur der Wechsel! 

Der Umbau der Haftpunkte erfolgt nach einem bestimmten, 
uns vollig undurchsichtigen Plan. Immerhin kann man eine 
voriibergehende Entstabilisierung auch kiinstlich herbeifiihren, 
da dem Zytoplasma thixotrope Eigenschaften zukommen (s. 8. 74). 
Durch mechanischen EinfluB (Druck, Sto8) 1aBt sich, ahnlich wie 
bei der Plasmastrémung, eine reversible Verfliissigung erreichen. 
Auf so brutale Eingriffe folgen jedoch immer, zeitlich oder dauernd, 
mehr oder weniger starke Schadigungen des Zytoplasmas. 

Ebenso geheimnisvoll wie der standige Umbau des Molekular- 
gertistes ist die Tatsache, daB vom Protoplasten losgeléste Zyto- 
plasmateile weiter vegetieren kénnen. Falls also das Leben an 
ganz bestimmte Molekularkonfigurationen, d.h. Strukturen des 
Molekulargeriistes gebunden ist, miissen alle wesentlichen Grup- 
pierungen in jedem Zytoplasten sehr oft vorkommen oder stets 
neu gebildet werden kénnen, um so zu erméglichen, das ver- 
schiedene Zellfragmente dieselben Lebenserscheinungen auf- 
weisen. 

Die Entwicklung des Organismus wird vermutlich auch von 
besonderen spezifischen Gruppenanordnungen im Molekulargeriist 
aus gelenkt, die als morphogene Konfigurationen be- 
zeichnet werden kénnen. Diese kommen jedoch nicht wie die 
meisten fiir den Stoffwechsel maBgebenden aktiven Gruppen in 
den verschiedensten Zellen vielfaltig vor, sondern sie sind auf 
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die Zellen gewisser Gewebe beschrankt und wahrscheinlich in 
den Zellkernen lokalisiert. Ein solches Gewebe spielt dann die 
Rolle eines ,,Organisators‘‘ (SPEMANN 1936), weil die entsprechen- 
den Entwicklungsprozesse nur vor sich gehen kénnen, wenn es 
zugegen ist. Durch chemische Mittel kann dieser Organisator 
beeinfluBt werden. LEHMANN (1937a, b) ist es z. B. gelungen, 
durch Behandlung der Gastrula von Triton oder Rana mit 
Lithiumchlorid, die Chordabildung zu unterdriicken. Dies kann 
man so verstehen, daB die maSgebenden morphogenen Kon- 
figurationen des Molekulargeriistes durch die chemischen Fremd- 
stoffe stofflich (z. B. Hydratation) oder auch nur raumlich (bei- 
spielsweise durch Abstandsveranderungen entscheidender Gruppen) 
derart umgestaltet werden, daB sie ihrer Aufgabe nicht mehr 
geniigen konnen. 

Vergleich mit bestehenden Anschauungen iiber die Zyto- 
plasmastruktur. Es la8t sich zur Zeit nicht entscheiden, ob die 
in dieser Monographie entwickelten Ansichten tiber die sub- 
mikroskopische Struktur des Zytoplasma imstande ist, herrschende 
oder altere Hypothesen iiber den Plasma-Aufbau (LUNDEGARDH 
1922, S. 242 ff.) zu ersetzen, denn es kann ja erst die Zukunft 
zeigen, ob die Auffassung eines koharenten Molekulargeriistes 
gegeniiber anderen Theorien tiberlegen ist. Daher soll nur kurz 
auf einige Punkte hingewiesen werden, wodurch sich die hier ver- 
fochtene These grundsatzlich von anderen Anschauungen unter- 
scheidet. 

Die ,,Plasmaviskositaét‘‘ darf nicht mit der Viskositat von 
Flissigkeiten (vgl. Tab. 18) in Parallele gesetzt werden. Denn es 
handelt sich hier nicht nur um die Reibung von gegeneinander 
beweglichen Teilchen, sondern auBerdem um einen zusiatzlichen 
Widerstand, den ein elastisches, amikroskopisches Geriist bietet. 
Ich stimme mit ScarTH (1927) vollstiindig iiberein, wenn -er 
schreibt, daf} das Fallen eines Teilchens durch das Zytoplasma 
dem Zickzackweg von fallenden Schrotkugeln in einem zarten 
Astwerk vergleichbar sei, und daB drastische Methoden, wie z. B. 
das Zentrifugieren das feine Gefiige der Plasmastruktur gewalt- 
sam zerstore. Auch birgt die Arbeit von SCARTH einen der wesent- 
lichen Punkte dieser Monographien in sich, wo er ausfibrt, wie 
Polaritaét und Gestaltungskraft der Zellen mit der Natur einer 
Fliissigkeit, wie sie vielfach dem Zytoplasma und dem Kerne zu- 
geschrieben wird, niemals vereinbar ist. 
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In der Feststellung mikroskopischer Strukturen und der 
Unterscheidung eines strangférmigen ,,Kinoplasmas‘‘ und einer 
dazwischen gelegenen ungeformten ,,Matrix’’ kann ich da- 
gegen das Wesen der Zytoplasmastruktur nicht sehen. Dieses 
von ScartH entworfene mikroskopische Bild mu8 vielmehr ins 
submikroskopische oder gar ins amikroskopische Gebiet iiber- 
tragen werden. Dort finden wir die Stringe als feinste, elastisch 
miteinander verbundene Molekiilketten und in den von diesen 
umschlossenen Maschen die Interstitialsubstanzen. Man muB 
unbedingt eine so weitgehende Aufteilung des Plasmageriistes 
in Betracht ziehen, weil sonst die groBe Fluiditat gewisser Zyto- 
plasten und die vielen tibrigen Beobachtungen der Anhanger eines 
fliissigen Protoplasmas kaum verstandlich waren. Zwischen 
dichtem, zaihem, deutlich elastischem und doppelbrechendem 
Zytoplasma, das oft steife Strange oder sogar Schichten bildet 
und ,,ungeformten‘, weichen Gebieten von halbfliissiger Kon- 
sistenz kann nach meiner Ansicht kein so prinzipieller Unter- 
schied bestehen wie ihn die Ausdriicke geformt und ungeformt an- 
geben, da nur eine verschiedene Entwicklung der Festigkeit des 
submikroskopischen Gelgeriistes, das im Protoplasma vorhanden 
sein mu, vorliegt. — In ahnlicher Weise wird im Zytoplasma 
ein mehr passiver Raum als Paraplasma vom aktiven Arbeits- 
plasma unterschieden (v. MOLLENDORFF 1937a). Im _ para- 
plasmatischen Raume mu8 man sich die Seitenketten miteinander 
zu einem wenig reaktionsfahigen Maschwerk verbunden denken, 
wihrend sie im Arbeitsplasma ein auBerst fein gebautes, labiles 
Molekulargeriist bilden. Trotzdem mu die gegenseitige Lage 
der verschiedenen Fadenmolekiile irgendwie definiert sein, denn 
da8 im Arbeitsplasma freibewegliche Ultramikronen im Sinne 
der Dispersoidlehre den eigentlich lebenden Bestandteil aus- 
machen, ist sehr unwahrscheinlich. Der Unterschied zwischen 
Para- und Arbeitsplasmastruktur diirfte daher ebenfalls weniger 
prinzipieller als qualitativer Art sein. — 

Von den verschiedenen Hypothesen tiber den Aufbau des 
Zytoplasmas, die im Laufe der Zeit zur Diskussion standen, sind 
eine ganze Anzahl mit unserer Auffassung unvereinbar. 

Die Granular-, Emulsions- und Alveolar-Theorien 
kénnen heute nicht mehr in Betracht kommen. SerrFRiz (1936) 
zeigt am Beispiel geronnener Milch, wie die Trépfchentheorie nur 
relativ grobe Einheiten erfaBt, wahrend fiir den eigentlichen 
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Feinbau die Faserstruktur des Kaseins verantwortlich ist. Er 
iibertrigt dieses Bild auf das Zytoplasma und kommt so zu 
einem Schema der Plasmastruktur, das unter Weglassung des 
Faserbegriffes und unter Beriicksichtigung, daB das lebende 
Plasma kein Koagulum von urspriinglich unabhangig gegen- 
einander beweglichen Proteinteilchen vorstellt, mit dem unseren 
iibereinstimmt. Der weitere Vergleich des EiweifBgeriistes im 
Plasma mit einem Reisighaufen (,,brush heap‘, ScarTrH 1927) 
scheint mir dagegen weniger gliicklich, da ein solches Haufwerk, 
wie die Brownsche Molekularbewegung, den Charakter des Zufal- 
ligen, Statistischen tragt, wahrend doch die Plasmastruktur etwas 
wundervoll Koordiniertes sein muB. Ihr Geriist kann nicht ein 
Haufen von geschnittenen Reisern vorstellen, sondern es muB ihm 
ein organischer Aufbau von wohlgeformter Struktur zukommen. 

Alle Hypothesen iiber den Plasma-Aufbau, die distinkte 
submikroskopische Teilchen (Granula, Trodpfchen, Alveolen, 
Ultramikronen) voraussetzen, miissen nach unseren heutigen 
Kenntnissen ausscheiden, weil es Dispersoid-Theorien sind. Das 
Zytoplasma besitzt jedoch dank seiner Gertiststruktur keine 
disperse Phase im Sinne der klassischen Kolloidtheorie, sondern 
sowohl] die Geriist- als auch die Interstitialsubstanz durchwachsen 
den ganzen zur Verfiigung stehenden Raum kontinuierlich. Aus 
dem gleichen Grunde kann die Schaumstruktur- oder Waben- 
theorie von Birscnur trotz ihrer vielen Vorziige nicht in Be- 
tracht kommen, denn eine Wabenzelle ist ein in sich geschlossenes, 
disperses Gebiet, im Gegensatz zur Wabensubstanz, die den 
Raum als Dispersionsmittel kontinuierlich erfiillt. 

Dagegen entspricht die Retikulartheorie und vor allem 
die Fibrillartheorie von FLEMMING im Prinzip sehr gut den in 
dieser Monographie wahrscheinlich gemachten Verhaltnissen der 
vollstandigen gegenseitigen Durchdringung; nur mu man auch 
hier die Netz- oder Fibrillenstruktur ins molekulare Gebiet ver- 
legen. Die Bezeichnung ,,Netz setzt eigentlich flachenhafte An- 
ordnungen voraus (vgl. Netzebene 8. 34), weshalb sie hier ver- 
mieden worden ist. In der Tat erfiillen nur in einem dreidimensional 
gedachten, raumlich verzweigten Netz sowohl die Maschen- 
begrenzung, als auch die Maschenliicken den Raum kontinuierlich, 
wahrend in einer Netzebene geschlossene Maschen auftreten, 
die dispersen Charakter tragen, da sie nicht mit den Nachbar- 
maschen kommunizieren. 
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Die Fibrillartheorie, die der Fadenstruktur des Zytoplasmas 
am besten Rechnung tragt, ist z.T. an Hand von fixierten Struk- 
turen entwickelt worden. Diese Ableitung ist nicht so ungeschickt 
wie sie oft hingestellt wird, da die Fadenmolekiile der Geriist- 
struktur bei der Fixierung durch gerichtete Koagulation zu © 
groberen Strangen zusammentreten und so mikroskopisch sicht- 
bar werden kénnen. Nur dadurch, daB8 das Zytoplasma tat- 
sachlich den von uns angenommenen Geriistaufbau besitzt, 
werden die guten und relativ naturgetreuen Fixationen ver- 
standlich, die die zytologische Mikrotechnik erreicht.. Das Mole- 
kulargertist mag dabei schrumpfen, vergrébert, verzerrt und 
durch die Sprengung zahlloser Haftpunkte zerstért werden; 
aber praktisch tritt nie eine scharfe Trennung zwischen Koagulum 
und Serum ein, wie bei EiweiBl6sungen von ahnlicher Konzen- 
tration (Milch, fibrinhaltiges Blutserum). 

Das Plasmageriist aus Polypeptidketten, das sich gegeniiber » 
hydrolysierenden Agentien z.T. sehr widerstandsfahig erweist, 
diirfte mit dem Plastin von REINKE (1881) identisch sein. Dieses 
stellt den unldslichen und schwer verdaulichen Anteil des Zyto- 
plasmas dar —, beides Eigenschaften, die dem hochmolekularen, 
zytoplasmatischen HiweiBgeriist zukommen. Durch Trocknung 
(z. B. Heubereitung) wird es noch schwerer verdaulich, was damit 
zusammenhangen diirfte, daB sich die Molekilfaden des Geriistes 
wie bei der Fixation zu gréberen Strangen zusammenlegen und 
dann den abbauenden Verdauungsfermenten schwerer zuginglich, 
sind. Diese als Denaturierung der Eiweibstoffe bekannte Ver- 
schlechterung der AufschluBfahigkeit ist wiederum. ein AusfluB 
der molekularen Geriiststruktur; waren die plasmatischen EiweiB- 
molekiile in geléstem Zustande vorhanden, miiBten sie sich bei 
Zusatz des entzogenen Wassers wieder peptisieren, wie Trocken- 
milch, Albumine usw. 

Zur Beschreibung solcher Verhaltnisse ist die Bezeichnung 
Plastin als Sammelbegriff des gesamten Eiweibgeriistes auBerst 
praktisch. Wenn sich auch Rertnxe darunter kein Molekular- 
geriist vorgestellt hat, so stimmen die Eigenschaften des Poly- 
peptidgefiiges doch mit den von ihm angegebenen Merkmalen gut 
iiberein. Einen chemischen Inhalt besitzt der urspriingliche 
Plastinbegriff nicht, denn er ist nur durch negative Merkmale 
gekennzeichnet: Unldéslichkeit, Unverdaulichkeit, Abwesenheit 
von Phosphatiden und Lipoiden; kurz, was zuriickbleibt, wenn 
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man alles durch milde physikalisch-chemische Eingriffe ErfaB- 
bare wegschafit. Daf dabei oft kein Plastin zuriickbleibt, ist 
kein Beweis fiir die Nichtexistenz eines Molekulargeriistes, denn 
je nach den speziellen strukturchemischen Verhaltnissen kann 
auch dieses der Hydrolyse anheimfallen und aufgelést werden. 
Der RernxEsche Terminus Plastin ist daher, ahnlich wie das 
Chromatin im Kern, ein morphologischer Begriff, und als 
solcher fiir rein beschreibende Zwecke kaum entbehrlich. Es ist 
darum bedauerlich, da KirseL (1930), nachdem er aus dem 
Plastin der Schleimpilze (im urspriinglichen Sinne von REINKE) 
bestimmte eiweiBartige Skelettstoffe isoliert hatte, die Be- 
zeichnung ,,Plastin‘‘ auf eine definierte EiweiBverbindung tiber- 
tragen hat. Es ware richtiger, solchen chemisch erfaBten Stoffen 
einen neuen Namen zu geben und den Plastinbegriff aus Achtung 
vor den Arbeiten von REINKE (1881), ZaAcHARIAS (1883), BERT- 
HOLD (1886) u.a. in seiner urspriinglichen morphologischen 
Bedeutung bestehen zu lassen! ; 

Die zytologische Gestaltlehre braucht Sammelbegriffe wie 
Lignin, Kutin, Chromatin, Lipoid und Plastin, die nicht bestimmte 
chemische Verbindungen, sondern Stoffklassen bezeichnen, die 
als mikroskopische Erscheinungsformen morphologisch de- 
finiert sind. Wenn diese vom Mikroskopiker aufgestellten Be- 
griffe chemisch nicht befriedigen, muB die Chemie eine neue 
geeignetere Terminologie schaffen. Denn den hohen Anforderungen, 
die eine exakte chemische Strukturbeschreibung verlangt, kann 
die morphologisch eingestellte mikroskopische Mikrochemie doch 
nicht geniigen. 

So miissen wir uns zur Zeit bescheiden zu sagen, daf die 
Zytoplasmastruktur von einem vielfach verschlungenen Mole- 
kulargeriist aus Plastin-Faden oder -Stringen mit angelagerten 
Lipoiden, Phosphatiden, Sterinen, anorganischen: Ionen und 
Wasserdipolen gebildet wird. 


c) Entmischung des Zytoplasmas 
Phasenbildung. Solange ein bestimmtes Mengenverhiltnis 
zwischen dem molekularen Plastingeriist mit seinen freien lipo- 
philen und hydrophilen Seitengruppen einerseits und dem Gehalt 
an Lipoiden und wiisseriger Lésung andererseits herrscht, bleibt 
das Zytoplasma mikroskopisch homogen, hyalin, wasserklar und 
optisch leer. Auch physikalisch-chemisch liegt ein scheinbar 
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homogenes Gebilde, eine Pseudophase (S. 78) ohne innere Ober- 
flachen vor. Wie in Abb. 22 dargestellt ist, muB sich dieses System 
entmischen, wenn eine der drei Komponenten: Geriistsubstanz, 
Lipoid oder Lésung so stark an Menge zunimmt, daB8 sie sich 
nicht mehr gegenseitig im Gleichgewicht halten kénnen, indem 
sich gleichartige Molekiile zusammenscharen und sich durch eine 
Phasengrenze -vom iibrigen Zytoplasma abtrennen. 

Jeder mikroskopisch sichtbaren Entmischung mu8 die Ent- 
stehung von submikroskopischen Phasengrenzen voraus- 
gehen. Ein wichtiges Beispiel dieser Art ist die Bildung sub- 
mikroskopischer Strange innerhalb des mikroskopisch homogen 
erscheinenden Zytoplasmas, indem die Proteinfadenmolekiile zu 
Bindeln zusammentreten, denen dann eine mehr oder: weniger 
gut definierte Oberflache zukommt. Es ist méglich, daB diese 
im Sinne der Kolloidchemie ,,inneren Oberflachen‘ bei der Stoff- 
wanderung durch das Zytoplasma eine Rolle spielen. In der 
Pflanzenphysiologie st6Bt die Erklarung des Stofftransportes auf 
groBe Schwierigkeiten, da einerseits die Stoffbewegung viel 
schneller verlauft als die zur Verfiigung stehenden Geschwindig- 
keiten der Diffusion, und andererseits kein Massentransport des 
ganzen Zellinhalts nachgewiesen werden kann (Curtis 1935, 
Mason und Pariuis 1937). Van den Honerr (1932) hat daher 
vorgeschlagen zu priifen, ob die Stoffwanderung nicht auf Ober- * 
flachen nach Art der sehr raschen Ausbreitung von Oberflachen- 
filmen vor sich gehe. Wie jedoch ScHuUMACHER (1933, 1937) mit 
Hilfe der- Fluoreszenz von sehr verdiinnten in den Siebréhren 
wandernden Fluoreszeinlésungen nachweist, geschieht der Trans- 
port nicht an der Oberflaiche, sondern im Innern der Zyto- 
plasten. Da nun das Siebréhren-Zytoplasma nach SCHUMACHER") 
oft strangartig zerkliiftet ist, besteht die Moglichkeit, daf hier 
submikroskopische Strange im Zytoplasma vorliegen, auf deren 
Oberflache die beschleunigte Stoffausbreitung in Form von 
monomolekularen Molekiilschichten des Wanderstoffes geschieht. 

Vakuolenbildung. GuviLLIERMoND (1933) beschreibt die 
Entstehung einer Vakuole so, da8 im Zytoplasma. hydrophile 
Kolloide gebildet werden, die dann Wasser an sich ziehen, sich 
hydratisieren und so die Entmischung herbeifiihren. Es ist sehr 
wob] denkbar, daB die Vakuolenentstehung so vor sich geht. Nattir- 
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lich kénnen neben Kolloiden ebensogut Salze, die sich zufolge der 
fortwihrenden Stoffaufnahme in der Zelle ansammeln, in irgend- 
einer Masche des Plastingeriistes die Wasseranhaufung einleiten. 
Die wasserige Phase rundet sich dann nach den Gesetzen der 
Oberflachenspannung zu einer Kugel ab und schiebt das Plastin- 
geriist beiseite. Man darf daher wohl annehmen, da das Mole- 
kulargeriist des Zytoplasmas beim Kontakt mit der Vakuole ver- 
dichtet ist. AuBerdem sammeln sich Lipoide in dieser Grenz- 
schicht an (s. Abb. 97). 

Den Kolloidgehalt der Vakuolenflissigkeit kann man auf 
verschiedene Weise nachweisen oder doch wenigstens wahr- 
scheinlich machen. Viskositaétsmessungen liefern z. B. eine etwa 
doppelt so groBe Zahigkeit wie bei Wasser (WEBER 1921, 
PEKAREK 1933) oder wasserigen Lésungen vom Salzgehalt der 
Vakuolen (s. Tab. 18). Besonders schén lassen sich Messungen 
nach der Fallmethode in den groBen Endblaschen der Closterium- 
Algen ausfithren, in denen das Herabfallen von Gipskristallchen 
genau gemessen werden kann (FREY 1926c). Das Gesetz von 
Strokes ergibt dann fiir den Zellsaft eine relative Viskositat von 
etwa 2,5. AuBerdem zeigt der Versuch, daB die Begrenzung der 
Vakuole keine glatte Haut ist, denn eine Anzahl Kristallchen 
fallen nicht auf dem kiirzesten Weg nach unten, sondern glitschen 
* der Wand entlang hinab (Abb. 94a); bei der Messung der Fallzeit 
der den Saftraum frei durchmessenden Kristallchen mu8B man daher 
stets auf die vorausgehende ,,Ablésungszeit‘‘ achten (WEBER 1921). 

In gewissen Fallen gerinnt der Zellsaft bei der Fixation, wie 
dies in Abb. 94b von pathologischen Riesenzellen des Schimmel- 
pilzes Aspergillus niger dargestellt ist (FREY 1927a). Hier er- 
kennt man deutlich den Unterschied zwischen den kolloiden 
Systemen des Zellsaftes und des Plasmas. Im Zytoplasma ver- 
hindert die Geriiststruktur eine Trennung der verschiedenen Be- 
standteile, wahrend im Zellsaft eine Scheidung eintritt. Das 
Vakuolen-Koagulum von Abb. 94b verrat eine grobe Struktur 
von Wirr angeordneten, faserahnlichen Gebilden. Man darf hieraus 
wohl den SchluB ziehen, daB die Kolloide im Zellsaft keine dem 
Zytoplasma vergleichbare Struktur aufweisen, sondern Sole 
mit beweglichen Teilchen ohne bestimmte gegenseitige Lage- 
beziehung vorstellen. Hier tritt nach der Koagulation tatsachlich 
ein ,,Haufwerk‘' auf, das auch auf einen ungeordneten Zustand 
vor der Fallung hinweist. 
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Die Endgruppen der organischen Verbindungen, die die 
Vakuolenkolloide zusammensetzen, sind nicht abgeschirmt wie im 
Plasma und infolgedessen reaktionsbereit. Hiervon wird bei der 
Vitalfarbung der Vakuolen Gebrauch gemacht. Ihre Kolloide, 
die offenbar saure Gruppen tragen, farben sich meist bereitwillig 
mit basischen Farbstoffen. Im Zytoplasma, dem Zellkern (BECKER 


Abb. 94. Vakuolen. 
a) Fall der Gipskristallchen im Endblaschen 
von Clostervwum (FREY 1926c); 
b) Pathologische Riesenzellen von Aspergillus 


Kern k wenig verandert, im Zellsaft dagegen 
massiver Niederschlag (nach Frey 1927a). 


1936) und der lebenden, noch wachsenden Zellwand lassen sich 
dagegen viel weniger leicht vitale Farbungen erzielen. Nach den 
Untersuchungen von StTrRuGGER (1935/36) spricht bei diesen 
Zellbestandteilen das pH der umgebenden Flissigkeit fiir den 
Farbeerfolg die Hauptrolle, und nach Drawert (1937b) trifft 
dies auch fir fixierte Protoplasten zu. Dies ist nach der Haft- 
punkttheorie so zu verstehen, da8 die beim I. E. P. abgeschirmten 
sauren und basischen Gruppen des Molekulargeriistes erst durch 
leichte Hydrolyse freigelegt werden miissen, um mit dem Farb- 
stoff reagieren zu k6nnen. 

Die Vakuolen verdanken ihren Ursprung Stoffen, die vom 
Wechselspiel mit dem Molekulargeriist des Zytoplasmas voriiber- 
gehend oder dauernd ausgeschlossen sind. Diese Saftraéume 
stellen daher Statten vor, in denen Ausscheidungsstoffe (dauernde 
Elimination) oder Reservestoffe (zeitliche Elimination) ab- 
gelagert werden. Alle Zellsaftbestandteile wie die Anthozyane, 
Gerbstoffe, Glukoside usw. miissen daher als aus dem Zytoplasma 
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eliminierte Stoffe betrachtet werden. Die Vakuolen sind also in 
erster Linie innere Ausscheidungsorgane, in denen alle méglichen 
mit der zytoplasmatischen Molekiilstruktur unvereinbare Stoffe 
deponiert werden; erst in zweiter Linie erlangen sie dann, nament- 
lich bei den Landpflanzen, ihre wichtige osmoregulatorische 
Aufgabe. 

Lipoidtropfen. Genau so, wie zu viel Wasser vom Moleku- 
largeriist der Zytoplasmastruktur nicht gebunden werden kann, 
vermag dieses zu groBe Lipoidmengen nicht in molekularer Ver- 
teilung zu halten. Die Lipoidmolekiile sammeln sich dann zu 
Kiigelchen, die ein Analogon zu den Vakuolen bilden; man kénnte 
sie als Lipoidvakuolen den wasserigen Vakuolen gegeniiberstellen. 
Die Lipoidtropfen besitzen, abgesehen von den Oberflachenfilmen 
an den Phasengrenzen, wie die Vakuolen in der Regel keine 
Struktur. Ihr Inhalt ist halbfest bis fliissig, optisch isotrop und 
physikalisch-chemisch homogen. 

In den meisten Fallen werden diese homogenen und dadurch 
eigentlich plasmafremden Gebiete als Reservelager fiir den Stoff- 
wechsel aufgefaBt, wobei vor allem an 6l- und fetthaltige Samen 
gedacht wird, die ihre Lipoide wahrend der Keimung mobili-. 
sieren. Doch gibt es wohl auch Lipoidausscheidungen irreversibler 
Art, die kaum als Reservestoffe anzusprechen sind (fettige De- 
generation). . 

Chondriosomen. Neben den runden Lipoidkiigelchen 
kommen im Zytoplasma die Chondriosomen als geformte mikro- 
skopische Teilchen lipoider Natur vor, die aber zugleich auch Proteine 
enthalten. Das System, das sie alle umfaBt, wird als Chondriom 
bezeichnet. GUILLIERMOND, MANGENOT und PLANTEFOL (1933) 
schreiben ihnen eine wichtige aktive Rolle im Stoffwechsel zu, 
wahrend andere Zytologen diese Gebilde eher als Reservestoffe 
deuten. Wenn ihnen aktive LebensiuBerungen zukommen, 
miissen sie eine dem Zytoplasma vergleichbare Struktur, also ein 
kompliziertes Molekiilargeriist besitzen, in dem dann als Inter- 
stitialsubstanz vornehmlich Lipoide eingelagert waren. Die 
Stabchenform der sogenannten Chondriokonten und die Doppel- 
brechung der fadigen Mitochondrien aus den Darmzellen von 
Ascaris megalocephala Grroup (1928) sprechen fiir eine innere 
Struktur. Kin definitives. Urteil dariiber, ob dem Chondriom 
aktive Lebensfunktionen zukommen, mu also im Nachweis oder 
Fehlen einer submikroskopischen Struktur gesucht werden, 
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welche die Abwicklung eines eigenen Stoffwechsels verbiirgt; eine 
homogene Phase, wie sie bei den Lipoidtropfen auftritt, kénnte 
derartige Arbeit nicht leisten. 

_ Diese Entscheidung ist aber dadurch erschwert, daB sich die 
jugendlichen Plastiden (s. S. 192) mikrochemisch wie Chondrio- 
somen verhalten, so da man nur entwicklungsgeschichtlich fest- 
stellen kann, welche dieser Plasmabestandteile zeitlebens der 
Pflanze Chondriosomen bleiben. Die Plastiden miissen sicher eine 
molekulare Geriiststruktur besitzen, da sie selbstandige Lebens- 
auBerungen zeigen (z. B. CO,-Assimilation), und daher-mu8 auch 
den jungen, Ree iiseerion: ahnlichen Plastiden eine derartige 
Struktur zukommen. Wie es sich dagegen mit den echten Chon- 
driosomen verhalt, kann zur Zeit nicht entschieden werden. 

Aleuronkérner. Die Anreicherung von EiweiSstoffen im 
Zytoplasma fiihrt zu zwei verschiedenen Arten von Entmischungen: 
einerseits kénnen sich leichtlésliche Proteine ‘von relativ kleinem 
Molekulargewicht ansammeln, die dann in die Vakuolen aus- 
geschieden werden und dort kristallisieren, baw. zu Aleuron- 
k6rnern erstarren; wenn dagegen die hochmolekularen EiweiB- 
ketten des Zytoplasmas an Zahl zunehmen und sich gegenseitig 
zusammenzulagern beginnen, entstehen plasmatische Fibrillen. 
Es ergibt sich also ein morphologisch verschiedenes Bild, je nach- 
dem sich Reserve-EiweifBstoffe oder Plasma-KiweiBstofie aus dem 
Zytoplasma entmischen. 

Die Aleuronkérner sind erst fliissige Vakuolen, die durch 
Wasserentzug aktiv entwassert werden. Dabei fallen die ver- 
schiedenen Vakuolenbestandteile wie in einer Kristallisier- 
schale entsprechend ihrer Léslichkeit aus. In der Aleuron- 
vakuole der Ricinussamen z. B. scheiden sich zuerst die schwer 
léslichen Magnesium-Kalziumphosphate als Globoid aus. Dar- 
auf beginnt das Reserve-HiweiB, das im Gegensatz zu den 
unléslichen Geriist-EiweiBstoffen dispers ist, sich gittermaBig 
zu einem Kristalloid zusammenzufiigen (s. 8. 270) und den zur 
Verfiigung stehenden Raum auszufiillen. SchlieBlich erstarren 
auch, die letzten Fliissigkeitsreste, die ein leichtlésliches Albumin 
enthalten, zu einer einheitlichen Grundmasse, die Globoid und 
Kristalloid in sich einschlieBt. Bei der Mobilisation der Reserve- 
stoffe geht der Auflésungsproze8 in umgekehrter Weise vor sich, 
indem zuerst die Grundmasse, dann der Eiwei$-Kvistalloid und. 
schlieBlich der mineralische Globoid gelést werden. 
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Fibrillenbildung. Die Bildung von kontraktilen Fibrillen 
bei den Protozoen, und von Muskelfasern bei den Metazoen ist 
friiher als ganz besonders erstaunliche Leistung des Zytoplasmas 
betrachtet worden. Vom morphologischen Standpunkt aus kann 
man diese Art der Differenzierung heute jedoch gut begreifen, da 
ja die Geriiststruktur des Zytoplasmas selbst aus Polypeptid- 
faden besteht. Es braucht also nur eine bestimmte Haufung und 
Ordnung dieser Strukturelemente zu erfolgen, um fibrillare 
Plasmagebilde zu erzeugen. Nach wie vor bleibt jedoch der Kon- 
traktionsmechanismus dieser Fibrillen ein Ratsel (s. S. 263). 

Neben den physiologisch wichtigen kontraktilen Fibrillen 
im Tierreich, kommen auch in pflanzlichen Zellen hin und wieder 
Fibrillenbiindel von Eiwei®stoffen vor. Sie sind spindel- oder 
spieBformig und zeigen bei Epiphyllum trunecatum abnlich wie 
Muskelfasern, positive Doppelbrechung (KUsTer 1934a, 1935a). 
Wahrend hier kausalmorphologisch auf Grund des Polypeptid- 
ketten-Modells sicher eine gewisse Homologie besteht, ist man 
tiber die physiologische Bedeutung solcher pflanzlicher Eiweib- 
fibrillen, die oft den Eindruck von Ausscheidungsprodukten 
machen, ganz im Unklaren. 

Mechanische Trennung der Phasen. Die durch Entmischung 
entstandenen Phasen kénnen in der Zelle durch Schleuderkrafte 
getrennt werden. Besondere Dienste leistet hierfiir das Zentri- 
fugenmikroskop von NEwron Harvey (1930). Abb. 95 zeigt ein 
zentrifugiertes Seeigelei von Arbacia punctulata. Durch die 
Schleuderung ist die Eizelle ausgezcgen worden, und deren ver- 
schiedene Kinschliisse: Pigmentkérnchen, Dotterkiigelchen, Chon- 
driosomen und Oltrépfehen erscheinen fein saiuberlich getrennt. 
Gegen den leichteren Pol der Zelle sammelt sich optisch homo- 
genes Plasma an, das den Kern enthalt. Die auffallende Schicht- 
bildung scheint auf einen Stratifikationsvorgang in einer Fliissig- 
keit hinzudeuten. Hiergegen spricht jedoch folgende interessante 


und aéuBerste merkwiirdige Tatsache: Durch weitere Schleuderung . 


kann die Kizelle in zwei Hilften geteilt werden, was in Abb. 95 
durch einen Strich angedeutet ist. Dabei entstehen ein helles 
kernhaltiges und ein pigmentiertes kernloses Teilstiick. Beide 
kénnen befruchtet werden und sind dann teilungsfaihig (E. B. Har- 
vEY 1933), oder es gelingt den kernlosen Teil sogar partheno- 
genetisch zur Teilung zu bringen. E. B. Harvey (1936) zieht 
daher folgenden Schlu&: ,,1t must therefore be the ,ground sub- 
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stance‘ which is the material for development — the matrix, which 
is not moved by centrifugal force and which, in the living egg, 
is optically empty“. 

Also auch mit Hilfe der Zentrifugenmethode gelangt man 
zum Schlusse, da8 ein unsichtbares Grundgeriist vorhanden sein 
.muf, das dann bei der Schleuderung durch die spezifisch ver- 
schieden schweren Oltrépfchen und 
Dotter- bzw. Pigmentpartikel ausein- 
andergezogen wird. Wahrend der’ 
Zentrifugierung miissen sich die mikro- 
skopisch sichtbaren Teilchen gegen- 
sinnig durch die Maschen dieses Mole- 
kulargeriistes bewegen, ohne daB es 
stark beschadigt wird, da ja nachher e: - ae amen 
noch, Teilung und Wachstum der durch Sacer 
Schleuderung getrennten Plasmafrag- 
mente stattfindet. Das Geriist muB 
deshalb sehr grobmaschig sein, oder 

durch die Schleuderung zerstérte Lage- 

beziehungen der wichtigen Molekular: Abb. 95. Zentrifugierte Ei- 
2 ; aves zelle von Arbacia punctulata 

gruppen miissen wieder restituiert (nach E. B. Harvey 1936). 

werden kénnen. 

Besondere Erwahnung verdient die Tatsache, daf sich die 
Oltrépfchen, so wenig wie die Dotter- und Pigmentpartikel, zu 
einer einheitlichen Phase vereinigen, sondern im dispersen Zu- 
stande verbleiben. Dies weist auf Oberflachenschichten hin, die 
sich durch ihre Struktur oder ihre elektrische Ladung einer Ver- 
schmelzung mit den Nachbarteilchen widersetzen. Ls ist sehr 
wohl méglich, daB die Kigenschaften der Grundmasse, die zwischen 
ihnen noch vorhanden ist, die nach den Gesetzen der Oberflachen- 
spannung zu erwartende Trépfchen-Vereinigung vereiteln. 


--oplisch_homo- 
gene Zone 


—-Ghondriosomen 


ee Pigment 


d) Morphologische Grundlagen des Permeabilitats- 
problems 

Dem physiologischen Permeabilitatsproblem liegen, wie allen 
physiologischen Fragestellungen, morphologische Voraussetzungen 
zugrunde. Die Lipoidtheorie von OvERTON (1899), die Ultra- 
filtertheorie von RuuHtanp (1912), die Mosaiktheorie von 
Natuanson (1904) und die moderne kombinierte Lipoidfilter- 
theorie von CoLLANDER (1932, 1937a) bauen alle auf gewissen mor- 
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phologischen Anschauungen auf, die allerdings nicht direkt, sondern 
auf dem Umwege iiber physiologische Versuche oder Uberlegungen 
gewonnen worden sind. Bevor auf diese Fragen der submikro- 
skopischen Gestaltung der Zytoplastenbegrenzung eingegangen 
werden kann, muB erst noch eine genauere mikroskopische Um- 
schreibung des Stoffeintrittes in die Zelle erfolgen. 


Abb. 96. Zelle mit Kappenplasmolyse zur Demonstration der verschiedenen 

Arten der Stoffdurchlassigkeit (nach H6rLER). a Membrandurchlassigkeit 

(p Plasmolyse-Vorraum), b Intrabilitat (z Zytoplasma), c¢ Permeabilita 
(v Vakuole). . 


Hautschichtenproblem. Die Erscheinung der Kappenplas- 
molyse beweist, daB gewisse Plasmolytika wohl ins Zytoplasma, 
nicht aber in die Zellvakuole einzudringen vermégen. HOFLER 
(1931) unterscheidet daher zwischen der Permeabilitat, d.h. 
dem Durchtritt von auBen durch das Zytoplasma in den Zellsaft, 
und der Intrabilitat, wobei der Stoff nur bis ins Plasma ge- 
langt. Ferner mu man in bestimmten Fallen noch eine Mem- 
branpermeabilitaét, d.h. einen Durchtrittswiderstand der 
Zellwand, in Betracht ziehen (Abb. 96). 


Bei zellulosischen Zellwinden kann die Membranpermea- 
bilitat vernachlassigt werden; sie sind fiir alle Plasmolytika und 
daher auch fiir die Nihrstoffe durchlissig. Anders verhalt es 
sich bei kutinisierten Zellwinden (Moosblattchen, Farnanulus, 
Samenschalen) die sich gegeniiber Zuckerarten semipermeabel 
verhalten. Jeder Stoff, der die Zellwand durchwandert hat, ge- 
langt an der Plasmaoberfliche an einen zweiten Permeabilitats- 
widerstand. Bisher nahm man an, daB alle Plasmolytika an der 
Plasmahaut haltmachen und von dort aus die Zelle plasmoly- 
sieren. Es ergab sich auf diese Weise das Paradoxon, daB z. B. 
Rohrzucker, einer der wichtigsten Nahrstoffe, nicht in die Zelle 
einzudringen vermége. Salze wie KCNS, die das Zytoplasma 
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zur Quellung bringen und so die sogenannte Kappenplasmolyse 
veranlassen, haben jedoch dieses Dogma erschiittert, und man 
nimmt heute mit HOriEeR (1934) an, da8 dere Hauptwiderstand 
bei der Plasmolyse nicht im Plasmahautchen, sondern in der Be- 
grenzung der Vakuole, dem sogenannten Tonoplasten zu suchen 
sei. Damit fallt der Widerspruch dahin, daB wichtige Nahrstoffe 
nicht oder wie KNO, nur schwer ins Plasma einzudringen ver- 
méogen. 

Diesen Eintritt ins Zytoplasma, der allerdings bei Stoffen, 
die keine sichtbaren Plasmaveranderungen verursachen, nicht 
leicht bewiesen werden kann, fallt unter den Begriff der Intra- 
bilitét. Schén ist die Erscheinung z. B. bei Vitalfarbungen mit 
Chrysoidin, das oft nicht in die Vakuole iibertritt, zu verfolgen. 
Auf Grund solcher Versuche nimmt man an, da die Begrenzung 
des Zytoplasmas nach auBen und nach innen, gegen die Vakuole, 
durch, Hautschichten verschiedener Natur erfolge. 


Bei der Erscheinung der Deplasmolyse mu8 das Plasmolytikum nach 
und nach auch in die Vakuole einwandern. Fiir diesen Vorgang méchte 
HOFer die Bezeichnung Permeabilitat reservieren. So zweckmaBig diese 
Unterscheidung fiir botanische Objekte ist, bei denen ja die meisten Permea- 
bilitatsstudien mit Hilfe der Deplasmolyse durchgefiihrt worden sind, so 
wenig geeignet ist sie fiir tierische Zellen, denen keine Vakuolen zukommen. 
Ich glaube zwar nicht, daB die H6ritersche Terminologie, die wir hier an- 
wenden wollen, Verwirrung stiftet, denn fiir vakuolenlose Zellen sind eben 
Intrabilitaét und Permeabilitat identisch. Doch liegt gleichwohl eine logische 
Schwierigkeit vor, denn fortan werden die Zoologen unter Permeabilitat 
den Eintritt ins Zytoplasma, die Botaniker dagegen den Durchtritt 
durchs Zytoplasma, also Eintritt gefolgt von Austritt, verstehen. Falls 
dieser Austritt eine passive Diffusion vorstellt, wie dies wohl bei den De- 
plasmolyseversuchen zutrifft, wire die Schwierigkeit nicht’ prinzipieller 
Art; doch ist im AnschluB an die natiirliche Stoffaufnahme dieser 
Austritt gewohnlich mit einer Arbeitsleistung verbunden und daher wohl 
eher als eine Art der Stoffausscheidung aufzufassen (adenoide Tatig- 
keit nach OverToN, s. CoLttanpER & Hotmstrém 1937). Solange die 
Permeabilitatsuntersuchungen auf Diffussionsstudien beschrainkt bleiben 
(Bartunp 1929, Utiricn 1934, HormertsTer 1935, MarkLunp 1936), bei 
denen als Potential lediglich das angelegte Konzentrationsgefalle auftritt, 
und Energieaufwendungen der Zelle nicht in Betracht gezogen werden, ist 
obiger Einwand allerdings nicht aktuell. Bezeichnenderweise werden denn 
auch Untersuchungen, die sich auf die Stoffaufnahme in Funktion der 
Atmung beziehen (STEWARD 1932, 1933; LuNpDEGARDH u. BurstROm 1933, 
1935; HoaGLanp u. BROYER 1936) nicht als Permeabilitatsstudien betrachtet. 
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Alle Permeabilitatstheorien stimmen darin iiberein, daB der 
Diffusionswiderstand im sogenannten Plasmalemma oder 
Plasmahautchen lokalisiert sei, das das Zytoplasma nach auBen 
abschlieBt, und das man dann je nach den Anschauungen als 
ein, submikroskopisches Lipoidhaéutchen, ein Ultrafilter oder eine 
Kombination dieser beiden Strukturen auffaBt. Dieses Hautchen 
hat nie als individuelle Schicht sichtbar gemacht werden kénnen. 
Auch das hyaline Ektoplasma der Amében ist nicht als eine solche 
Dauerbildung zu betrachten, da es sich bei der améboiden Be- 
wegung voriibergehend in kérniges Endoplasma verwandeln 
kann. Trotzdem mu8 die hypothetische Haut vorhanden sein, 
denn Mikroinjektionsversuche (CHAMBERS 1928) zeigen, daB sich 
Farbstoffe, denen der EKintritt durch die Oberflache verwehrt 
ist, im Innern des Zytoplasmas willig ausbreiten. COLLANDER 
(1937b) betrachtet diese auBere Plasmahaut als einen protein- 
freien Lipoidfilm, und nach Dante (1936) soll er aus bloB drei 
bis vier Molekiilschichten bestehen, da von einer bestimmten, 
osmotisch erreichbaren, Oberflachenvergré8erung an die Semi- 
permeabilitat bestimmter Zellen pl6étzlich schwindet, und das 
Zytoplasma ,,leckt. Curtis (1936) findet dagegen bei roten 
Blutkérperchen, daB die semipermeable Haut bei der Dehnung 
nicht ,,dtinner“‘ wird, sondern fortwahrend durch Materialzufuhr 
aus tiefer gelegenen Schichten ergainzt wird. Wahrscheinlich stellt 
das Plasmahautchen deshalb keine definierte Haut, sondern nur 
eine Grenzschicht vor, in der sich die Lipoide als oberflaichen- 
spannungerniedrigende Substanzen ansammeln. 

Nach NrwrTon Harvey (1937) ist die Zelloberflache 
elastisch, was nach Modellversuchen nur fiir die Oberflachen 
proteinhaltiger Loésungen zutrifft, waihrend Lipoidtrépfchen 
von Lezithin (Harvey & DANTELLI 1936) oder von 61 in lebenden 
Zellen (KE. N. Harvéy 1937) keine Oberflachenelastizitat be- 
sitzen! Hieraus folgt die Mitbeteiligung von Proteinen am Auf- 
bau der semipermeablen Plasmahaut, worauf ich schon friiher 
(1935a, S. 144) hingewiesen habe. Die elastischen Eigenschaften 
der Zelloberfliche werden zweifellos durch die miteinander ver- 
wobenen Proteinketten bedingt. Das Schema mit kugeligen, 
dispersen Proteinmolekiilen, das Danrettr & Harvey (1935) 
von der Struktur der Phasengrenze zwischen Oleinschliissen und 
hydrophilem Zytoplasma entwerfen, kann daher nur fiir Ober- 
flachen ohne Elastizitaét gelten, waihrend dem elastischen Plasma- 
lemma eher eine Struktur wie in Abb. 97 zukommt. 
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Wabhrscheinlich ist das Hiweifgeriist des Zytoplasmas in 
den auBeren Grenzgebieten dichter gebaut und geht nach innen 
ganz allmahlich in ein viel lockereres Gefiige tiber. Bei den See- 
igeleiern erweist sich das tiefer gelegene Zytoplasma daher als 
tropfbar fliissig; auch bei den Rotalgen scheint der Unterschied 
zwischen der Organisation des Rand- und Binnenplasmas_be- 
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Abb. 97. 
Schema der submikroskopischen Plasmabegrenzung. Lipoide punktiert. 


sonders ausgepragt zu sein (HOFLER 1936b). Ander Phasengrenze 
gegen die Vakuole muB sich die Verdichtung des Molekular- 
gertistes und die Lipoidanhaufung wiederholen, so daf ein er- 
neuter Diffusionswiderstand in jener Zone auftritt. Abb. 97 stellt 
diese Verhaltnisse grob schematisch dar. 


Wenn die Zytoplasma-Auskleidung einer pflanzlichen Zelle sehr diinn 
ist, wird die in Abb. 97 angedeutete Differenzierung zuriicktreten. So 
betrachten HuBeR und HOFer (1930) bei ihren Untersuchungen iiber die 
Wasserpermeabilitat die Plasmaschicht von Salvinia als einheitlichen Wider- 
stand von | « Dicke und berechnen an Hand der gemessenen Wasserdurch- 
lassigkeit von 33 yu/atm h mit der durch BsERRuM und ManeEGoup (1927) 
modifizierten Formel von PoIsEUILLE die mittlere Weite der im Zytoplasma 
als Wasserwege in Betracht kommenden Poren. Sie finden dabei 4 A, eine 
Gr6Be, die vielfach in die Literatur tibergegangen ist. Leider ist diese Zahl 
einerseits durch einen Rechenfehler 10mal zu klein und andererseits da- 
durch, daB in der Formel von BJERRUM u. MANEGOLD der Druck in Zenti- 
meter Wassersaule, statt in dyn/cm? eingesetzt worden ist ) 98lmal zu 
groB. In Tat und Wahrheit ergibt die Rechnung daher 1,3 A. Trotzdem 
die Korrektur scheinbar geringfiigig ist, mu8 hier nach brieflicher Riick- 
sprache mit Herrn Kollegen Huser darauf hingewiesen werden, da man 
bei einem solchen, der Gré8enordnung der Wassermolekiile entsprechenden 
Durchmesser nicht mehr von Plasmaporen sprechen kann. Offenbar ist 
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alles Wasser im Zytoplasma mehr oder weniger gebunden, so daf keine 
Kapillaren mit frei beweglichem Wasser vorliegen, die die Anwendung des 
Gesetzes von PoIsrvILLe gestatten wiirden. 

Submikroskopische Morphologie selektiv permeabler Mem- 
branen. Ein besseres Bild des fiir die Permeationsvorgange maB- 
gebenden Interstitialsystems im Zytoplasma erhalt man an Hand 


Abb. 98. Morphologische Grundlage der Permeabilitaétstheorie von K. H- 
Meyer (1935) und J. TEorRELL (1935). Molekulargeriist a) anionisch, 
b) kationisch, c) amphoter. 


der neuen Permeabilitaétstheorie von K.H. Meyer (1935) und 
T. TEORELL (1935). Diese ist fiir Membranen mit Geriiststruktur 
abgeleitet worden und eignet sich daher auch fiir das Zytoplasma, 
dem nach unserer Auffassung ein ahnliches Bauprinzip zukommt. 
Die Anschauungen von K. H. Meyer gehen von der Auffassung 
aus, daB ein Molekulargeriist ein riesiges, polyvalentes und un- 
bewegliches Kation oder Anion vorstellt. Beim Zytoplasma 
mit seinen amphoteren Polypeptidketten kann das Geriist je nach- 
dem pH als Kation oder als Anion auftreten (Abb. 98). 

Man mu sich vorstellen, da in den Maschen des Geriistes 
Karboxylgruppen, Aminogruppen oder beide als unbewegliche 
Glieder der Hauptvalenzketten festsitzen. Der erste Fall diirfte 
z. B. bei einem Pektin-Gel (BonNER 1936) aus Polyuronsaure- 
ketten (Abb. 98a) verwirklicht sein. Das Geriist verhalt sich dann 
wie eine Séure, die Wasserstoffionen dissoziieren z.T. ab, und es 
vermégen daher Kationen leichter durch ein solches Molekular- 
geftige zu diffundieren als Anionen. Besteht das Geriist dagegen 
aus basischen Ketten (z. B. basische Polypeptide, Abb. 98b), tritt 
umgekehrt die Anionenpermeabilitét in den Vordergrund. Das 
amphotere Zytoplasma (Abb. 98c) ist schlieBlich je nach dem pH 


1. Zytoplasma 159 


der Imbititionslésung bald mehr Kationen- oder Anionen-per- 
meabel. Dieses Bild der submikroskopischen Plasmahaut- und 
Zytoplasma-Struktur scheint einseitig nur die Ultrafilterwirkung 
(ULLRICH 1936b) zu beriicksichtigen; doch ist die Lipoidléslich- 
keit mit eingeschlossen, wenn man beriicksichtigt, daB das 
Molekulargeriist, namentlich in seinen dauBeren Gebieten, mit 
Lipoid- und Phosphatidmolekii- 
len besetzt ist, die in benachbarte 
Maschen hereinragen koénnen. 
WILBRANDT (1935) bemerkt da- 
her zu recht, daB die beiden 
Effekte der Siebwirkung und 
Léslichkeit nicht scharf ausein- 
ander gehalten werden kénnen. 

Ein Kolloidgeriist als poly- 
valentes unbewegliches Ion, das 
an eine echte Loésung grenzt, 
stellt, ohne daB eine semiperme- 
able Wand vorhanden ware, ein 
Donnan-System dar, denn das 
Kolloidgeriist ist, wie es ein Don- app. 99, Donnan-Gleichgewicht 
nan-Gleichgewicht verlangt, am zwischen einem Molekulargeriist 
Auswandern in die benachbarte # mit (A) anionischen Dissozia- 
a ; 5 ‘ tionsstellen und einer KCl-Lésung, 
Lésung verhindert, wahrend seine (,) und (y) = auBere und innere 
beweglichen Ionen frei hintiber- Gleichgewichtskonzentration. 
treten kénnen (Abb. 99). Diese 
Uberlegung gestattet die Ableitung einer Theorie der selektiven 
Permeabilitat. 

Angenommen wir hatten ein anionisches Molekulargeriist R 
als Kaliumsalz KR im Kontakt mit einer KCl-Lésung. Die An- 
zahl der Dissoziationsstellen des Geriistanions, d.h. die Kon- 
zentration des dissoziationsfihigen Kaliums sei A, diejenige des 
in die Masche des Geriistes eingedrungenen Kaliumchlorides y 
und die KCl-Konzentration der AuBenlésung c. Das Ionen- 
produkt [K]- [Cl] lautet dann im Geriist (y + A) y und aufeer- 
halb c?. Man erhalt auf diese Weise das Gesetz von DonNnaAN?') 

(y+ A) y=c?. 

1) Gewohnlich wird das Donnan-Gleichgewicht komplizierter ge- 

KCl_y ‘ KR+KCl 
2 KC 


. Bei dieser weniger 


schrieben (HOBER 1922, S. 219): 
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Tabelle 19. Donnan-Gleichgewicht im 
Molekurlagerist 
KR KCl total | KCl innen | KCI auBen 
(A) (c+y) (y) (c) 
0,01 1,00 | 0,497 0,503 
0,1 1,00 0,476 0,524 
1 1,00 0,333 0,667 
10 1,00 0,083 0,917 
100 | 1,00 0,0098 0,990 


Es gilt daher fiir unsere Geriiststrukturen das Verdrangungs- 
schema von Donnan, indem das Geriist als unbewegliches 
Anion R das bewegliche Anion Cl aus den Geriistmaschen ver- 
drangt. Wie aus Tabelle 19 hervorgeht, wird die Cl-Konzentration y 
im Geriiste mit steigendem A rasch sehr klein. Damit also im 
Zytoplasma Donnan-Gleichgewichte eintreten, sind keine semi- 
permeablen Haute nétig, sondern das Plasma wirkt als ganzes 
wie ein riesiges, unbewegliches und polyvalentes Kolloidion. 

K. H. Meyer kombiniert nun diese Erkenntnis mit der Ionenwande- 
rungsgeschwindigkeit in einer Membran mit Geriiststruktur, um zu einem 
quantitativen Ausdruck fiir die Permeation zu gelangen. Es sei Ux die 
Ionenwanderungsgeschwindigkeit des Kations und U, des Anions eines 
Salzes, ferner nx die Anzahl Kationen und ny, die Anzahl Anionen des durch- 
gewanderten Salzes, wobei definitionsgemaB stets gelten soll nx-+ny=1. 

Da die durchgewanderte Anzahl Ionen nicht nur proportional U, 
sondern auch proportional der Ionenkonzentration im Molekulargeriist ist, 
gilt (s. Abb. 99) 

nk Ux (y+A) 
nay eUary 

Mit Hilfe der Beziehung ng + ny = | kénnen hieraus ng und nq be- 
rechnet werden, wenn A und y bekannt waren. Dies ist jedoch nicht der 


Fall, und es wird daher die bekannte AuSenkonzentration ¢ eingefiihrt. 
Ks gilt 


bersichtlichen Darstellung bedeuten KCl = ¢ + y, und KR = A, woraus 
sich obige Formel ergibt. 
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Dies ist die Beziehung, von der K. H. Meyer bei seinen Permeabili- 
tatsuntersuchungen ausgeht. Das Verhaltnis n/n, kann potentiometrisch 
gemessen werden. Unbekannt sind dagegen das Verhaltnis Ux/U, und der 
Faktor X. 

Dadurch, daB man die Messung bei verschiedenen Konzentrationen c 
ausfihrt, erhalt man mehrere Gleichungen, aus denen die beiden Unbe- 
kannten ausgewertet werden kénnen. Auf diese Weise kann man die GroBe A, 
die Meyer als Selektivitatskonstante bezeichnet, bestimmen und 
damit eine wichtige Eigenschaft der Geriiststruktur zahlenmaBig fest- 
legen. 

So berechnet sich beispielsweise aus den bekannten Potentialmessungen 
an der Apfelschale von LoEB und Breutner (1912/13) eine Selektivitats- 
konstante A = 0,08, d.h. die Normalitit- des unbeweglichen Geriist- 
anions betragt 0,08 n. 

MEYER hat die Richtigkeit seiner Theorie an zahlreichen synthetischen 
und natiirlichen Membranen nachgewiesen. Zweifellos laBt sie sich daher 
auch auf das Zytoplasma tibertragen. Zu diesem Zwecke mu8 aber neben 
der Ionenbeweglichkeit auch die Lipoidléslichkeit beriicksichtigt werden. 
Dies geschieht, indem man die Teilungskoeffizienten der wandernden 
Substanz zwischen Membrangeriist und AuBenfliissigkeit einfiihrt. Wenn 
lx und ly, die Teilungskoeffizienten der Kationen und Anionen bedeuten, 
so lautet die Donnan-Beziehung 


(y + A) 
Ix-la 


= c2, 
da die Konzentration der Ionen im Geriist nach MaBgabe der Teilungs- 
koeffizienten (kleiner oder gréBer als 1) vermehrt oder vermindert wird. 
Die allgemeine Permeabilitatsformel nimmt dann folgende Form an 


MiKo WK V4e72lK-la + A?+ A 

na Ua V4c?1K-1a + A?—A 
Obschon diese Formel bis heute praktisch noch nicht auf die 
Zytoplasmapermeabilitét angewendet worden ist, méchte ich 
doch die Aufmerksamkeit auf sie lenken, da sie gewissermafen 
eine Synthese der biologischen Permeabilitaétstheorien in sich 


schlieBt. 
Jede ihrer GroéBen bezieht sich auf ein anderes Grundprinzip 


der iiblichen Permeabilitatsbetrachtungen. Die Wanderungs- 


geschwindigkeit U ist ein Ma8 fiir die Filterbremswirkung. In 
einem weitmaschigen hydrophilen Geriist waren Ux und Ua 
gleich den Ionenwanderungsgeschwindigkeiten im Wasser. Durch 
Verengung der Maschen werden dagegen gréBere organische 
Tonen behindert; und der Bremseffekt muB die Groen U be- 
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eintrichtigen. Die Léslichkeit, wobei vor allem an die Lipoidléslich- 
keit im Zytoplasma zu denken ware, wird durch die Teilungs- — 
koeffizienten 1 beriicksichtigt. Das angelegte Konzentrations- 
gefalle kommt durch c zum Ausdruck, und die Selektionskon- 
stante A bezieht sich auf die elektrischen Begleiterscheinungen 
der Permeation. Ist das Geriist einer Membran negativ geladen, 
d.h. verhalt es sich anionisch, wird A positiv, im umgekehrten 
Fall, d.h. bei positiv geladenem Geriist dagegen negativ. Fiir 
das amphotere Zytoplasma muB daher je nach dem pH der Kultur- 
fliissigkeit die Selektionskonstante A entweder positiv oder nega- 
tiv ausfallen. 

Liegt der pH-Wert der Imbibitionsfliissigkeit tiber dem iso- 
elektrischen Punkt des Molekulargeriistes, verhalt sich das Zyto- 
plasma anionisch und ist somit kationenpermeabel. In diesem 
Zustande werden schwach, basische Stoffe wie Amide (Harnstoff, 
Methylharnstoff, Malonamid usw.) leichter permeieren als wenn 
der pH-Wert kleiner als der I.E.P. ist. Wenn man daher ami- 
dophile und amidophobe, oder Harnstoff-permeable und 
Glyzerin-permeable Protoplasten unterscheiden will, sollte 
stets auch der I. E. P. und das pH des betreffenden Zytoplasmas 
bekannt sein, da man sonst nicht entscheiden kann, ob die fest- 
gestellten Unterschiede wie HOFLER (1936a) meint, feste Plasma- 
eigenschaften vorstellen, oder ob sie durch den vorhandenen Zu- 
stand des amphoteren Zytoplasmageriistes induziert sind (WAHRY 
1936). Es ist wohl anzunehmen, da die Beziehung zwischen 
pH und I.P.E. bei den vergleichenden Permeabilitatsunter- 
suchungen eine entscheidende Rolle spielt, so daB diese wie die 
Vitalfarbung letzten Endes leider nur neue Methoden vorstellen, 
den Ionisationszustand des amphoteren Zytoplasmageriistes fest- 
zustellen. 

Im isoelektrischen Zustande, d.h. bei einem neutralen Ge- 
riist, ist A= 0. Die Permeabilititsformel reduziert sich dann 
auf nx/na = Ux/U,. Das Zytoplasma verhalt sich also in diesem 
Zustande nicht mehr selektiv permeabel gegeniiber Kationen oder 
Anionen. 

Da die Potentiometrie die Grundlage der Theorie von 
K. H. Meyer bildet, kann mit ihr nur die Ionenpermeabilitit 
verfolgt werden, die wohl fiir die Stoffaufnahme der Pflanzen 
wichtiger ist, als die Permeation von Nichtelektrolyten, die bei 
den Permeabilitatsstudien haufig im Vordergrund steht. Vor- 
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laufig kann ihre Anwendung auf die Zytoplasmapermeabilitat 
jedoch kaum in Frage kommen, da von den vielen Gréfen, die 
in Betracht gezogen werden miissen, vom Zytoplasma die we- 
nigsten bekannt sind. Doch wird die morphologische Grundlage 
obiger Ausfithrungen sicher befruchtend auf die Permeabilitits- 
lehre wirken (vgl. auch Manrcorp 1938). 

Tonoplastenproblem. Wahrend sich das Plasmalemma vom 
Binnenplasma vermutlich nur durch ein wenig dichteres EiweiB- 
geriist und einen etwas gré8eren Lipoidgehalt unterscheidet, 
mu8 der Vakuolenhaut oder der sogenannten Tonoplasten- 
membran eine wesentlich andere Struktur zukommen. Sie ist 
es, die hydrophilen Substanzen den Eintritt in die Vakuole 
erschwert, den Durchtritt der lipophilen Stoffe dagegen stark 
begiinstigt (PLowE 1931). Sie mu daher groBe Mengen von 
Lipoiden enthalten. Man darf diese Feststellung allerdings nicht 
kritiklos verallgemeinern, doch trifft sie sicher in vielen Fallen 
und namentlich fiir das klassische Objekt der Allium-Epidermis- 
zellen zu. WEBER (1932) und HOFER (1932) diskutieren in einer 
interessanten Kontroverse die Frage, ob diese Lipoidhaut als zum 
Zytoplasma gehérig oder als Membran der Vakuole zu bewerten 
sei. Vom Standpunkt der Molekularmorphologie aus kann diese 
Streitfrage wie folgt entschieden werden. 

Die Anhaufung von Lipoiden hat zur Folge, daB diese nicht 
mehr mit dem Eiweifgeriist im Gleichgewicht sind, sondern durch 
ihre Molekularkrafte gegenseitig gerichtet werden. Dabei werden 
sie ihren hydrophilen Pol dem ziemlich hydrophilen Binnen- 
plasma, den lipophilen dagegen der Vakuole zuwenden. Wie bei 
Allium festgestellt ist (Abb. 54), besteht die Vakuole im Innern 
aus einer hydrophilen, gegen den Rand dagegen aus einer mehr 
lipophilen Fliissigkeit. In der Vakuole miissen sich daher die 
Lipoidmolekiile gerade umgekehrt anordnen wie im Zytoplasma. 
Dies hat zur Folge, da8 das Grenzgebiet von Plasma und Vakuole 
yon einer Lipoidschicht gebildet wird, die beiderseits ohne eigent- 
liche Grenze allmahlich in hydrophile Gebiete tibergeht. Die 
Grenzhaut wird daher aus molekularen Doppelschichten be- 
stehen (Abb. 100). 

Wie man sieht, ist es sehr schwer zu sagen, was von dieser 
Lipoidschicht noch zum Zytoplasma und was zur~ Vakuolen- 
oberfliche gehért. Es gibe zwar ein Kriterium, naémlich die Fest- 
stellung wie weit das zytoplasmatische EiweiBgeriist in diese 

as 
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Schicht eintaucht. Da sich dies jedoch farberisch nicht ent- 
scheiden la8t, wird man sich damit abfinden miissen, daB die 
Grenze zwischen den beiden zytologischen Bestandteilen nicht 
genau feststellbar ist. Wenn man den Tonoplast nach Zerstérung 
des Zytoplasmas als Kugel aus der Zelle ausquetscht, wird die 
Lipoidschicht je nach der Vorbehandlung in verschieden mach- 
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Abb. 100. Schema der submikroskopischen Struktur der Tonoplastenhaut 

aus polaren Lipoidmolekiilen (vgl. Abb. 97). Hydrophile Gruppen weiB, 

lipoide Ketten schwarz, Wassermolekiile kleine Kreise. a) Bimolekularer, 
b) mehrschichtiger Film. 


tiger Schicht die Vakuole umkleiden. Leben kann man diesem 
Gebilde jedoch nicht zuschreiben, trotzdem es tagelang bestehen 
bleiben und osmotische GréBenveranderungen zeigen kann. Eben- 
so ist in der intakten Zelle die Permeabilitaétsregulierung durch 
diese Schicht bei den iiblichen Permeationsversuchen keine 
LebensiuBerung, sondern eine rein passive Auswirkung ihrer 
Lipoidnatur. 


e) Zur Molekular-Morphologie des Zytoplasmas 


Die molekularmorphologischen Ausfiihrungen dieser Mono- 
graphie sind absichtlich sehr unbestimmt und allgemein gehalten. 
{is wird von Polypeptidketten und ihren Haftpunkten, von 
lipophilen und hydrophilen Gruppen, von sauren und basischen 
Seitengruppen gesprochen. Dies geniigt fiir das Verstandnis der 
allgemeinen Kigenschaften des Zytoplasmas, aber seine spezi- 
fischen Leistungen kénnen so nicht erfa8t werden. Um da eine 
tiefere Einsicht zu gewinnen, miiBten die genauen Konfigura- 


— 
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tionen des Molekulargeriistes bekannt sein. In dieser Richtung 
steht jedoch erst ein wichtiger Anhaltspunkt zur Verfigung, 
namlich die Asymmetrie des Zytoplasmas. Von den stereo- 
isomeren Aminosaiuren treten nur die Links-Formen im Zyto- 
plasma auf (GausE 1936), und entsprechend sind auch die Syn- 
thesen oder Abbaureaktionen, die das Zytoplasma ausfiihrt, 
streng spezifisch: es wird von den méglichen Isomeren nur eine 
ganz bestimmte in Betracht gezogen. Wahrend bei kiinstlichen 
Synthesen einer organischen Verbindung mit asymmetrischen 
Kohlenstoffatomen ein optisch inaktives Razemat anfallt, ent- 
stehen im Zytoplasma vom gleichen Stoff nur die Rechts- oder 
die Links-Form. 

Diese Entdeckung von Pasteur ist fiir die Morphologie von 
groBter Tragweite, denn sie zeigt, wie neue Lagebeziehungen durch 
bereits vorhandene Lagebeziehungen geschaffen werden; im 
Zytoplasma mu daher fiir jede molekulare Formgebung ein 
adaquater Formbildner vorhanden sein. In die Makromorpho- 
logie tibertragen bedeutet dies, daf aller Formgestaltung ein ge- 
formtes Prinzip zugrunde liegen muB. Dies ist der Hauptgrund, 
warum dem Zytoplasma keine formlose Fliissigkeitsnatur inne- 
wohnen kann, sondern ein Geriist von bestimmter molekularer 
Formgestaltung zukommen muB. 

Neben der Asymmetrie der Aminosiuren, die im Struktur- 
schema (Abb. 80) durch die gegenseitige Lage der H- und R- 
Gruppe zum Ausdruck kommt, miissen noch ungezahlte andere 
Struktureigentiimlichkeiten im Zytoplasmageriist. auftreten. Wir 
haben aber zur Zeit kein Hilfsmittel, um sie, ahnlich wie die 
optische Aktivitaét, zu erkennen. Doch sind sicher alle speziellen 
physiologischen Reaktionen an sie gebunden. Es ist bereits 
darauf hingewiesen worden, daB die Fermente solche spezifisch 
struierte Gruppen tragen miissen. Die Vitamine enthalten 
andererseits Bausteine, die von den heterotrophen Organismen 
nicht aufgebaut werden kénnen, weil ihnen offenbar das formative 
Prinzip fehlt, das fiir die entsprechende Synthese noétig ist. Und 
auch bei der Wirkungsweise der Hormone diirften solche mole- 
kularmorphologische Besonderheiten mitspielen. 

Als willkiirlich herausgegriffenes Beispiel soll hier auf die 
Gruppe der Auxine unter den Phytohormonen kurz eingegangen 
werden (WENT und THIMANN 1937). Die Auxine sind nicht sebr 
spezifisch, da sie allerlei verschiedene Wachstumsreaktionen aus- ~ 
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lésen: Streckungswachstum meristematischer Zellen, Teilungs- 
wachstum von Parenchym- und Kambialzellen, epinastische 
Kriimmung von Blattern, Anregung der Kallus- und der Wurzel- 
bildung bei Stecklingen, Hemmung des Austriebes von Seiten- 
knospen usw. Noch mehr als diese fast uniibersehbare Mannig- 
faltigkeit der positiven oder negativen Reaktionsweisen, die je 
nach den verwendeten Wuchsstoffen verschieden abgestuft sein 
kénnen, erregte die Feststellung Aufsehen, da chemisch die ver- 
schiedensten Kérper gleiche, oder doch ahnliche Wachstums- 
férderungen auslésen. Bekannt ist die beinahe identische Wirkung 
von Auxin, einer Oxyséure mit einem RingschluB, einer Doppel- 
bindung und verzweigten Seitenketten, und von Heteroauxin, 
einer heterozyklischen Stickstoffverbindung. In neuerer Zeit 
ist daher vielfach die Meinung vertreten worden, daB bei solchen 
Reizstoffen der Chemismus eine ganz undurchsichtige oder gar 
unwesentliche Rolle spiele. 

Vergleicht man jedoch die 6 Strukturformelm der Verbin- 
dungen I—VI von Abb. 101 (TuHimann 1936), die alle Wuchs- 
stofftwirkung zeigen (die Stoffe IV—VI freilich in stark vermin- 
dertem Mae), so findet man, daB allen ein gemeinsames mor- 
phologisches Merkmal zukommt: sie enthalten alle einen Fiinfer- 
ring mit einer Doppelbindung. Ob dieser Ring homo- oder hetero- 
zyklisch gebaut, und wie er mit Seitenketten oder Nachbarringen 
substituiert ist, scheint nicht ausschlaggebend zu sein. Als weiteres 
Merkmal kommt in Betracht, daB alle sechs Stoffe einbasische 
Sauren sind. Das morphologische Prinzip des ungesittigten 
Fiinferringes scheint besonders wichtig zu sein. Wie dieser Ring 
zur Plasmastruktur paft, ist allerdings unbekannt, doch muB 
ihm eine spezifische Art der Reizwirkung zukommen, die auf eine 
bestimmte Konfiguration im Zytoplasmageriist abgestimmt ist. 
Es ist wohl kein Zufall, da} der spezifischste Reizstoff zur Aus- 
lésung der Plasmastrémung (Frrrine 1932, 1936), das Histidin 
(Abb. 101 VII), ebenfalls die morphologische Besonderheit des 
ungesittigten Fiinferringes mit allerdings zwei Doppelbindungen 
aufweist. 

Schon die Doppelbindung fiir sich allein vermag einige der 
erwihnten Reaktionen zu induzieren, denn Spuren von Athylen 
(Abb. 101 VIII) verursachen typische epinastische Blattkriim- 
mungen (die selbst als Testreaktionen verwendet werden [DENNY 
-1935]) und veranlassen die Bildung von Adventivwurzeln. Doch 
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fiir die Auslésung der Zellstreckung, wobei die Zellwand durch 
Lésung ihrer Haftpunkte plastisch gemacht werden muB, scheint 
auBerdem die Sauregruppe notwendig zu sein. Warum die Kom- 
bination von Doppelbindung und Sauregruppe am besten durch 
Vermittlung irgendeines Fiinferringes erfolgt, ist vorlaufig eine 
unerklarliche molekular-morphologische Tatsache. 
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Abb. 101. Molekularstruktur von Wuchs- und Reizstoffen. 


2. Kern 
a) Molekularstruktur der Kernbausteine 


Die Isolierung hinreichender Mengen Zellkernsubstanz fiir 
chemische Untersuchungen begegnet groBen Schwierigkeiten. 
Die chemische Analyse hat deshalb bisher nur in Spezialfallen 
grundlich durchgefiihrt werden kénnen; so besonders bei den 
Spermakernen der Fische, wo sie zu auBergewohnlich interessanten 
Ergebnissen gefiihrt hat. Die folgenden Ausfiihrungen beziehen sich 
daher in erster Linie auf die Verhaltnisse beim Fischsperma, doch 
ist deren Verallgemeinerung und Ubertragung auf den Chemismus 
anderer Kerne aus mikrochemischen Analogiegrinden in vor- 
sichtiger Weise wohl gestattet. Die Kernsubstanzen, die als 
Nukleoproteide bezeichnet werden, lassen sich in zwei Kompo- 
nenten zerlegen: einerseits in EiweiBkérper und andererseits in 
phosphorhaltige Nukleinsauren. 

Eiwei8komponente. Mit Recht hat man in den Kernen sehr 
komplizierte EiweiBstoffe vermutet; doch sah man sich in dieser 
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Erwartung getauscht, denn im Fischsperma fand man relativ 
einfache Polypeptide, die den Namen Protamine erhalten haben. 
Sie zeichnen sich dadurch aus, daB sie bei der Hydrolyse auf- 
fallend viel basische Aminosauren liefern, vor allem Arginin, aber 
auch Lysin, Histidin und andere. Nach Kossex (1929) betragt 
das Verhaltnis der Diaminosaéuren (s. Abb. 81) zu den Mono- 
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aminosduren: Alanin, Valin, Leuzin usw. (abgekiirzt M) haufig 
2:1, z. B. bei den Monoprotaminen zwei Arginin: 1 M; bei den 
Diprotaminen zwei (Arginin, Histidin): 1 M; bei den Tripro- 
taminen zwei (Arginin, Histidin, Lysin): 1 M. Oft wiegen die 
basischen Bestandteile sogar noch starker vor. Dieses Uber- 
gewicht der Diaminosiuren erzeugt Polypeptidketten von stark 
basischem Charakter. Als weitere Eigentiimlichkeit gibt 
Kossei an, da® die Aminosiuren mit 5-C-Gliedern (Ornithin, 
Prolin, Valin) gegeniiber den fiir andere EiweiBstoffe typischen 
Vertretern mit 6-C-Atomen (z. B. Leuzin) stark hervortreten. 
Noch wichtiger ist die véllige Abwesenheit von Zystin und Amino- 
dikarbonséuren bei den Protaminen. 


Dem Sturin aus den Spermien des Stér, das ein Triprotamin 
vorstellt, wird z. B. obige Formel zugeschrieben (Abb. 102). 
KosseL (1905) méchte die abwechselnden -C-N-C-N-Reihenfolge 
der seitlichen Kettenenden von Arginin und Histidin, die auch 
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bei den Stickstoffbasen der Nukleinsaiuren vorkommt, fiir die 
Prozesse der Fortpflanzung und der Neubildung organischer 
Substanz eine besondere Bedeutung zuweisen. Vorlaufig kann 
man jedoch solche Tatsachen erst als morphologische Feststellung 
hinnehmen, denn wie ein derartiges System arbeitet, ist un- 
bekannt. Bemerkenswert scheint in diesem Zusammenhang, daB 
die ahnliche Bindungsfolge -C-C-N-C-C-N- der Polypeptid- 
hauptketten eine stabile, offenbar passive Konfiguration vorstellt. 
Die Ketten der isolierten Protamine sind nicht sehr lang. 
So besteht das isolierte Salmin, mit einem Molekulargewicht 
zwischen 2000 und 2500, z.B. nur aus 15—18 Aminosauren 
(KizseL 1930), d.h. die Polypeptidkette wiirde bloB 45 bis 
54 Gruppen umfassen. Die Polypeptidketten der Kernproteine 
werden im nativen Zustand jedoch zweifellos viel langer sein, und 
erst bei der chemischen Aufarbeitung in so kurze Stiicke zerfallen. 

Die Protamine scheinen streng auf die Fischspermien be- 
schrankt zu sein. Bei anderen Kernen hat man weniger stark 
basische EiweiBstoffe, die sogenannten Histone gefunden, die 
‘in ihrer Zusammensetzung mehr zu typischen EiweiSstoffen 
_hiniiberleiten. Aber auch den Histonen kommt als Grundschema 
die Polypeptidkette zu, und obschon bis jetzt weder die Histone 
noch die Protamine in Pflanzen gefunden worden sind, darf man 
wohl annehmen, da’ auch bei diesen die EKiweiSkomponente der 
Nukleoproteide nach dem Kettenschema struiert ist. 

Die Nukleinsaéuren besitzen ebenfalls ausgesprochenen Ketten- 
bau. Sie werden jedoch gewohnlich als Systeme von parallelen 
Staben dargestellt. Die chemische Struktur dieser Stabmolekile, 
die als Nukleotide bezeichnet werden, ist gut bekannt. Sie 
zerfallen bei der Hydrolyse in drei Bestandteile: je ein Molekiil 
Phosphorsaure, ein Zuckermolekiil aus der Gruppe der Pentosen 
und einen heterozyklischen Basenring aus der Pyrimidin- oder 
Puringruppe. Die Pentose der meisten isolierten Nukleotide 
ist die d-Ribose, wahrend als Base alle méglichen substituierten 
Pyrimidinringe (Urazil, Zytosin, Thymin) oder Purinringe (Hypo- 
xanthin, Guanin, Adenin) auftreten kénnen. Die Inosinsaure, 
ein Nukleotid aus Fleischextrakt, besitzt z. B. die Strukturformel 
von Abb. 103c. 

Die Nukleotide kommen in den Pflanzen nicht frei, sondern 
untereinander zu Polynukleotiden verestert, vor, die die eigent- 
lichen Nukleinsiuren vorstellen. Die Veresterung. geschieht 


170 II. Feinbau des Protoplasmas 


zwischen einer OH-Gruppe der Phosphorsiure und einem alko- 
holischen Hydroxyl der Ribose (siehe z. B. Kreset 1930). 

In der Hefenukleinsaure, die aus Hefepilzen gewonnen 
wird, sind z. B. vier Nukleotide (Adenin-, Urazil-, Guanin- und 
Zytosin-Nukleotide) zu einer basischen Saure miteinander ver- 
einigt. Diese Nukleinsaure scheint jedoch nicht im Kerne, sondern 
im Zytoplasma vorzukommen. 
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Abb. 103. Molekularstruktur der Nukleinséuren. a) Geriist der Pyrimidin- 

basen, b) Geriist der Purinbasen (gew6hnlich werden die Ringe als Vierecke 

dargestellt, was jedoch morphologisch unzutreffend sein diirfte); c) Inosin- 

siure = Nukleotid Hypoxanthin/Ribose/Phosphorsiure; d) Nukleinsaéure 
= Polynukleotid. 


ein Teil ihrer Nukleotide nicht d-Ribose, sondern d-2-Ribodesose 
als Zuckermolekiil enthalten. Bei dieser Desoxypentose ist am 
2. C-Atom der Ribose die OH-Gruppe durch H ersetzt. Es ist 
wahrscheinlich, da diese geringfiigige Strukturanderung die 
Kern-Nukleinsiuren viel empfindlicher gegen Hydrolyse macht. 
Nach FrevucEn liefern nimlich alle Nukleinsiuren der Kerne nach 
schwacher Saurehydrolyse die Scurrrsche Aldehydreaktion mit 
schwefligsaurem Fuchsin. Die Hydrolyse setzt offenbar in den 
Kern-Nukleinsiuren die Aldehydgruppe der Ribodesose frei, 
wahrend bei den Nukleinsiuren des Zytoplasmas die Aldehyd- 
gruppen maskiert bleiben. Diese spezifische Farbung hat daher 
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zum Nachweis der Nukleinséuren in den Kernen (FEULGEN u. 
RossENBECK 1924) als Feuneunsche Nuklealreaktion Eingang in 
die zytologische Mikrochemie gefunden. 

Kinige Verbindungen mit positiver Nuklealreaktion haben 
makrochemisch untersucht werden kénnen. Die Thymonuklein- 
saure aus den Kernen der Thymusdriise besteht aus vier Nukleo- 
tiden mit den Basen Adenin, Thymin, Guanin und Zytosin. Ein 
solches, relativ kleines Molekiil wird jedoch noch kaum kolloide 
Eigenschaften zeigen wie die Nukleinsiuren im Kern. Man muB8 
daher annehmen, daf die in Abb. 103d dargestellte vierbasische 
Saéure nur ein Bruchstiick der nativen, zu héher molekularen 
Verbanden aggregierten Nukleinsduren vorstellt. So enthalt z. B. 
die Guanylnukleinsiure aus der Pankreasdriise, die kompli- 
zierteste bis jetzt bekannt gewordene Nukleinsiure, neben der 
vierbasischen Thymonukleinséiure noch Guanylsaure, ein Nukleo- 
tid mit Ribose als Zucker- und Guanin als Basenbestandteil. In 
den Kernnukleinsiuren kénnen also gemischte. Polymerisations- 
produkte von Nukleotiden mit Ribose und: Ribodesose-Gruppen 
auftreten. Fir naéhere Einzelheiten mu8 auf die Spezialliteratur 
verwiesen werden (z. B. KiEsEL 1930). Die Polymerisation ge- 
schieht durch Veresterung der phosphorsauren OH-Gruppen mit 
den alkoholischen OH-Gruppen der Ribodesose oder Ribose. 
Strukturchemisch bestehen noch Schwierigkeiten in der Ent- 
scheidung, welche zwei von den drei Hydroxylgruppen der Ribose 
dabei reagieren. Dagegen kann man sich ungefahr das Bild von 
Abb. 103d von einer Polynukleinséurekette mit Nuklealreaktion 
machen; in der Ribodesose stehen namlich nur zwei OH-Gruppen 
fiir die Verkettung zur Verfiigung, falls sie als Fiinferring vorliegt. 
Im Gegensatz zu der iiblichen Schreibweise der Nukleinsduren, 
stellt Abb. 103d eine Kettenformel dar, die der Molekularmorpho- 
-logie trotz ihrer Unzulanglichkeiten wohl eher entspricht. Es 
ist eine Hauptkette mit P- und O-Briicken vorhanden, die die 
Sauregruppen tragt, wahrend die basischen Gruppen an kurzen 
Seitenketten sitzen. Die Dissoziation der Phosphorsaure tiber- 
wiegt gegentiber den Stickstoffbasen derart, daB das System eine 
polybasische Saurenkette vorstellt. Die Nukleotide sind als 
Kettenglieder einer solchen Hauptvalenzkette nicht mehr als 
morphologisch individualisierte Stabmolekiile erkennbar. 
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b) Submikroskopische Struktur des Kernes 


Arbeitskern. Im Kern ist eine Geriiststruktur, wie wir sie 
fiir den Aufbau aller Gele mit begrenzter Quellbarkeit fordern, 
nachweisbar vorhanden. Dieses Kerngeriist ist oft so derb ge- 
baut, daB es in besonderen Fallen an lebenden Objekten sogar 
mikroskopisch sichtbar wird. MarrEens (1927/29) und andere 
Zytologen finden die bekannten Strukturen fixierter Kerne im 
lebenden Zustande vorgebildet, allerdings mit dem Unterschiede, 
daB sie im natiirlichen Zustande zarter, feinfadiger und nicht 
farbbar sind. Im Kerne hat die Geriiststruktur eine viel treffendere 
Bezeichnung erhalten, als im Zytoplasma, wo falschlicherweise 
haufig von Schaum- oder Wabenstruktur gesprochen wird. Denn 
sie wird als Reticulum bezeichnet, womit deutlich zum Ausdruck 
kommt, daB sich Geriistsubstanzen und Interstitialfliissigkeit 
gegenseitig als zusammenhangende Bestandteile durchsetzen. 
Es sind keine in sich abgeschlossene Blaschen oder Alveolen — 
kurz also keine dispersen Strukturelemente vorhanden. Meistens 
ist das Retikularsystem im lebenden Zustande submikroskopisch. 
Durch Fixation erfolgt dann eine Vergréberung der Geriist- 
balken, so.daB sie unter Umstanden sichtbar werden kénnen. Die 
Befiirchtung,. daB solche Strukturbilder als Artefakte vollstandig 
wertlos seien, trifft wohl nicht zu. Es mag sich um ungewéhnliche 
Vergréberungen und durch Schrumpfung auch um Verzerrungen 
des urspriinglichen Geriistes. handeln, aber Koagulationsprodukte 
wie der Niederschlag einer EHiweif-Fiallung im Reagensglas sind 
es nicht. Fiir ein vorgebildetes Geriist spricht schon die Tatsache, 
daB die verschiedensten Fixationsmittel gleiche oder ahnliche 
Kernstrukturen enthiillen. Haufig ist das Geriist so fein, daB 
es auch im fixierten Zustande nicht sichtbar gemacht werden 
kann. Man spricht dann von optisch leeren Kernen. Nach meiner 
Meinung ist jedoch in solchen Kernen, wie im Zytoplasma, ein 
so feines Molekulargeriist vorhanden, daB es mit unseren Mitteln 
nicht dargestellt werden kann, denn véllig strukturlose Kerne 
ohne bestimmte gegenseitige Lagerung ihrer Inhaltsbestandteile 
sind doch wohl nicht denkbar (s. Anm. 8. 140). 

Das Retikulargeriist ist nicht starr, sondern bis zu einem 
gewissen Grade plastisch. Nemné (1929) hat durch Schleuder- 
krafte den Nucleolus im Kern verlagert oder gar daraus entfernt, 
wobei das Reticulum deutlich deformiert wurde. Auf Grund der 
Deformierbarkeit und der vielfach auftretenden optischen Homo- 
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genitéat des Kerns haben ihm viele Autoren Fliissigkeitsnatur 
(z. B. ScHarpE 1927) oder gar Strukturlosigkeit zugesprochen. 
Als Beweise hiefiir werden die Kugelgestalt, die Fahigkeit Tropfen 
zu bilden und die bei lebenden Kernen haufig auftretende optische 
Leere ins Feld gefithrt. Es muB8 deshalb wiederholt werden, da8 
das Verhalten eines Kolloids, ob es sich nun physikalisch mehr 
gelartig elastisch oder mehr solartig fliissig verhalt, nicht ohne 
weiteres dartiber entscheiden kann, inwieweit dem Objekte eine — 
submikroskopische Struktur zukommt. Hierzu waren Messungen 
der Strukturviskositat notwendig und da ist nicht daran zu 
zweifeln, daB der , zahflissigen‘‘ Kernsubstanz diese Higenschaft 
in sehr hohem MaBe zukommt. Die anormale Viskositat kénnte 
allerdings auch als gegenseitige Behinderung voneinander un- 
abhangiger Teilchen von stabchenférmiger Gestalt gedeutet 
werden; doch scheint mir die Anwesenheit eines mehr oder weniger 
leicht deformierbaren Molekulargeriistes, im Hinblick auf die Vor- 
gange bei der Karyokinese, viel wahrscheinlicher. 

Die Interstitialfliissigkeit wird als Enchylema oder Karyo- 
lymphe bezeichnet. Ihre Molekiile, die eine groBere gegenseitige 
Beweglichkeit besitzen miissen, treten wohl zum gré8ten Teil 
mit den aktiven Gruppen des Geriistes in Beziehung. Doch sind 
die Bindungen nicht besonders eng, denn Luyrr und Ernst 
(1934a) konnten z. B. bei Allium den Kernsaft, der selbst eine 
zihe Flissigkeit' vorstellt, durch Zentrifugierung von der spe- 
zifisch schwereren Geriistsubstanz trennen. Die in ihrer Machtig- 
keit sehr variable Kernmembran ist nach Luyrer und Ernst 
(1934 b) keine selbstaéndige Haut, sondern nur eine Phasengrenze. 
Man darf sie sich wohl als die etwas verdichtete periphere Partie 
des submikroskopischen Kerngeriistes vorstellen. Wenn ein 
mikroskopisches Reticulum im Kerninnern vorhanden ist, braucht 
dieses nicht in sichtbarer Weise mit der Membran verbunden 
zu sein. 

Es erwachst uns nun die Aufgabe, die Befunde tber die 
chemische Struktur der Kernbestandteile mit den mikrosko- 
pischen Befunden in Einklang zu bringen. Von den beiden Sub- 
stanzen, die den Kern zum gréBten Teile zusammensetzen, 
kommen wie im Plasma in erster Linie die Proteine fiir die Bildung 
eines Geriistes in Betracht. Die Polypeptidketten sind durch ihr 
unbegrenztes Polymerisationsvermégen und die  vielfachen 
Briickenbildungs-Méglichkeiten imstande, Strukturen vom 
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feinsten amikroskopischen Molekulargeriist bis zum submikro- 
skopischen oder gar mikroskopischen Reticulum zu bilden. Da 
die EiweiBstoffe der Kerne im isolierten Zustande stark basisch 
sind, konnte man vermuten, da das von ihnen gebildete Poly- 
peptidgeriist leicht farbbar sei. Im lebenden Zustande sind aber 
die Kerne ohne voriibergehende oder dauernde Schadigung kaum 
farbbar (BecKER 1936). Man mu8 daher annehmen, da die 
basischen Gruppen, die in den rein dargestellten Kern-Prota- 
minen und Histonen frei zutage treten, im nativen Zustande 
abgedeckt und maskiert sind. Will man trotzdem vital farben, 
mu8 man solche Gruppen durch gelinde Hydrolyse freilegen, so 
da8 man wohl wie beim Zytoplasma sagen kann, da die Vital- 
farbung durch Farbsalzbildung mit basischen oder sauren Farb- 
stoffen stets einen hydrolytischen Eingriff bedeutet. 

Die Vermutung liegt nun nahe, die Nukleinsdure fiir die 
Maskierung der basischen EiweiBgruppen verantwortlich zu 
machen. Es scheint jedoch, daB dieser Bestandteil im Arbeitskern 
ziemlich sparlich zugegen ist, so daB an der Abdeckung der Basen- 
gruppen vom Polypeptidgeriist noch andere anionische Substanzen 
beteiligt sein miissen. Die Nuklealreaktion farbt ruhende Kerne 
weniger infensiv als in Teilung begriffene. Beweisender sind jedoch 
die Untersuchungen von CasPERSSON (1936), die auf der Ultra- 
violett-Absorption der Nukleinsaéuren beruhen. Im Ultraviolett- 
mikroskop wird die Schwarzung der photographischen Platte 
durch die Nukleinsiuren so stark geschwacht, dai CaspERSSON 
eine mikro-photometrische Methode zur quantitativen Nuklein- 
siure-Bestimmung im Kerne ausarbeiten konnte. Mit dieser 
zeigt er, wie bei den Vorstadien der Zellteilung die Nuklein- 
sduren im Kerne zunehmen. 

Die Variation des Nukleinsiuregehaltes ist vielleicht zum 
Teil mit dafiir verantwortlich, daB sich die fixierten Kerne je 
nach ihrer Lebensphase bald leichter mit sauren (Erythrophilie) 
oder mit basischen (Zyanophilie) Farbstoffen anfarben lassen, 
wie dies bei TiscHLER (1921/22) zusammenfassend kurz ge- 
schildert ist. Bei den Driisenkernen des Vorderdarms von Helix 
pomatia konnte CASPERSSON allerding keine derartige Beziehung 
zwischen Gehalt an Nukleinséure und basischer oder saurer Kern- 
reaktion gegeniiber Farbstoffen feststellen. Dies muB man wohl 
so verstehen, daB nicht nur die Anzahl saurer oder basischer 
Gruppen des Kerngeriistes, sondern auch das pH der Durch- 
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trinkungsfliissigkeit dafiir verantwortlich ist, ob sich dieses 
anionisch oder kationisch verhalt (KELLER 1932; BEcKER 1936). 
Der Nukleinséuregehalt diirfte dagegen bestimmend fiir die Lage 
des J.E.P. sein, so daB bei konstantem pH das Adsorptions- 
vermoégen eines Kernes fiir basische oder saure Farbstoffe vari- 
ieren kann. 

Das Reticulum ist im allgemeinen weniger leicht farbbar als 
die sogenannte chromatische Substanz im Kern. Durch die 
quantitative Nukleinsiurebestimmung von CasPERSSON diirfte er- 
wiesen sein, da} die zanehmende Chromophilie der Kerne mit der 
Anhaufung der Nukleinséiure waihrend der Vorbereitung zur Zell- 
teilung im Zusammenhang steht. Es scheint mir daher, daB 
die alteren Zytologen, die in der Kernsubstanz einen schwer 
farbbaren und schwer verdaulichen Bestandteil, als Plastin, Linin 
oder Achromatin vom leicht tingierbaren ,,Chromatin“ unter- 
scheiden, die zwei Grundprinzipien im Kernbau, die sich aus der 
chemischen Strukturlehre ergeben, bereits richtig erkannt haben: 
einerseits ein hochpolymeres relativ widerstandsfahiges EiweiB- 
geriist, und andererseits eine farberisch sehr aktive Verbindung, 
die Nukleinsaéure, die bei der Kernteilung vorwiegt, im Arbeits- 
kern dagegen zuriicktritt. Die Beziehungen und Verknipfungen 
ihrer reaktionsfahigen Radikale mit anderen Gruppen sind nur 
schwach und kénnen daher bei der Fixation leicht gesprengt 
werden; die allbekannte Farbung mit basischen Farbstoffen deutet 
auf freigelegte Saure- und die Nuklealreaktion auf offene Aldehyd- 
gruppen hin. Es unterliegt daher wohl keinem Zweifel, daB die 
chromatische Substanz zur Hauptsache aus Nukleinsaiuren besteht. 
Trotzdem soll die Bezeichnung Chromatin nicht auf diese chemisch 
definierten K6rper tibertragen werden, denn in der Zytologie ist 
der Terminus Chromatin zu einem morphologischen Begriff von 
farberisch sich gleich verhaltenden Gebieten geworden (HEITzZ 
1935). Immerhin ist bemerkenswert, daf sowoh] das Euchromatin 
als auch das Heterochromatin (das sind in der Pro- und Telophase 
oder sogar im Ruhestadium als Prochromosomen farbbare Bezirke) 
in gleicher Weise die Nuklealreaktion zeigen, so daB beide Thymo- 
nukleinséure enthalten miissen, wenn wenigstens die Spezifitat der 
Reaktion von FruncEN zu Recht besteht. 

Zusammenfassend kann man sagen, dafB das Reticulum aus 
einem Proteingeriist mit wechselnder EKinlagerung von Nuklein- 
sduren besteht. CAsPERSSON (1936) hat diese Doppelzusammen- 


arse 


176 II. Feinbau des Protoplasmas 


setzung durch sinnreiche Verdauungsversuche an Riesen-Chromo- 
somen nachgewiesen. Die EiweiSgrundlage kann durch aktivierte 
Trypsinlésung abgebaut werden, wahrend die mit Nukleinsdure 
beladenen Gebiete nach Vorbehandlung mit Lanthanazetat als 
unlosliches Lanthanthymonukleat erhalten bleiben. Da die 
Chromosomen aus dem Reticulum hervorgehen, darf dieser Be- 
fund wohl indirekt auch fiir den Aufbau des Kerngeriistes als 
beweisend gelten. Die Gesamtheit der beiden Baustoffe wiirde 
unter den von LunpEGARDH (1912) geschaffenen Begriff Karyo- 
tin fallen. 

Die beiden Komponenten EiweiB- und Nukleinsdiureketten 
verhalten sich nicht nur chemisch einerseits positiv (kationisch) 
und andererseits negativ (anionisch), sondern sie zeigen zufalliger- 
weise auch optisch entgegengesetzte Reaktionen. Alle bisher unter- 
suchten Polypeptidketten sind im natiirlichen Zustande optisch 
positiv, wahrend kiinstlich hergestellte Faden aus dem Natrium- 
salz der a-Thymonukleinsiure nach den interessanten Modell- 
versuchen von Scumipt (1937a) optisch negativ reagieren. 
Daher erscheinen Kerne mit groBem Nukleinséuregehalt und 
langlicher Form, wie z. B. gewisse Spermienkerne (Abb. 107a), 
optisch negativ. Die negative Reaktion im polarisierten Lichte 
beschrankt sich jedoch auf den chromatischen Anteil des Spermien- 
kopfes. Die achromatischen Spitzen- und Verbindungsstiicke sind 
dagegen haufig optisch positiv. Der Versuch diese positive Reaktion 
als Stabchendoppelbrechung, d.h. also als positive Formdoppel- 
brechung zu deuten, ist nicht beweisend, solange es nicht gelingt, 
einwandfreie Stabchendoppelbrechungskurven aufzunehmen. Und 
da auSerdem in diesen Gebieten sicher positive Eigendoppel- 
brechung nachgewiesen ist (ScHMIDT 1937a, S. 87), muB die Aniso- - 
tropie nach meiner Meinung dem submikroskopischen Eiweib- 
geriist zugeschrieben werden. Ich zweifle nicht daran, da die 
positive Reaktion der durchgingigen Polypeptidketten auch im 
chromatischen Teile des Spermienkopfes vorhanden ist, jedoch 
von der stark negativen Nukleinsiure tiberkompensiert wird. 
Wenn es gelainge, die Nukleinsiure-Komponente ohne Stérung der 
Struktur vollstaéndig zu entfernen, miiBte neben der positiven 
Stabchendoppelbrechung auch die positive Eigendoppelbrechung 
des Eiweifgeriistes zum Vorschein kommen. In achromatischen 
Kernen von langlicher Form, wie bei den von Kister (1934b) 
als faserig-spindelf6rmig beschriebenen Aloe-Kernen, ist die 
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positive Doppelbrechung sicher auf das gerichtete EiweiBgerist 
zurickzufihren. Es scheint mir, daB die optische Anisotropie den 
Dualismus des Kernaufbaues am deutlichsten zum Ausdruck 
bringt, indem je nach dem Lebenszustand des Nucleus bald 
das optisch positive EiweiBgeriist oder die optisch negative 
Nukleinséure-Kinlagerung den Charakter der Doppelbrechung 
bestimmt?). 

Uber die submikroskopische Natur des Kernsaftes kann 
man sich weniger gut ein Bild machen. Sicher enthalt auch er 
EiweiBstoffe, die jedoch vermutlich weniger hoch polymer sind 
als die Polypeptidketten im Kerngeriist und. daher als disperse 
Teilchen in Sol- oder Gel-Lésungen vorhanden sind. Man nimmt 
an, daB die Nukleolen durch Anhaufung von solchen Proteinen 
entstehen, die dann als Reservestoffe zu deuten wiren. Wie 
gezeigt werden soll (S. 270), unterscheiden sich die Reserve-EiweiBe 
von den Geriist-EiweiBstoffen durch einen viel kleineren 
Polymerisationsgrad und durch ihr Vermégen, in vielen Fallen 
zu quellbaren Molekilgittern zusammenzutreten. Bezeichnender- 
weise kénnen nun die Nukleolen durch EiweifSkristalloide im Kerne 
ersetzt sein (KUsTER 1935a, S. 135), wie dies namentlich bei Ver- 
tretern der Scrophulariaceen (GICKLHORN 1932b) und Lentibularia- 
ceen zutrifft. Gelegentlich treten allerdings Nukleolen und Kristal- 
loide im selben Kerne zugleich auf (ZIMMERMANN 1896). 


Das Nukleoleneiwei8 unterscheidet sich zufolge seines ge- 
ringeren Polymerisationsgrades vor allem durch seine gréBere 
Léslichkeit vom Geriisteiwei8 des Reticulums. Durch Pepsin- 
Salzsiure wird es im Gegensatz zum sehr resistenten Kerngeriist 
willig gelést. Ferner scheint es deutlich anionische Eigenschaften 
zu besitzen, da es die meisten basischen Kernfarbstoffe energisch 
speichert und gegeniiber verdiinnten Alkalien im allgemeinen 
quellungsbestindiger ist als das Reticulum (TiscHLeR 1921/22, 
8. 45—51). ; 

Wenn die Nukleolen Reserve-Eiwei8 vorstellen, ist ihre Ent- 
stehung mit der Bildung der Aleuronkérner im Zytoplasma ver- 
gleichbar. In der Tat ist beobachtet worden, wie die stellver- 
tretenden LEiweiSkristalloide in kleinen Kernvakuolen heran- 
wachsen. Bei den echten Nukleolen scheinen die Verhaltnisse 
jedoch komplizierter zu liegen, denn sie kondensieren sich nach 


1) Vgl. hierzu die Ausfiihrungen von W. J. Scumipr (1938, S. 436). 
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Hertz (1935) an besonderen Chromosomen, die durch sekundare 
Einschniirungen ausgezeichnet sind. Sie verhalten sich aber auch 
dann vorerst wie Vakuolen, denn wenn mehrere Chromosomen- 
einschniirungen vorhanden sind, an denen Kernkérperchen an- 
gelegt werden, so kénnen diese Nukleolen nachtraglich mit- 
einander verschmelzen. Der Vorgang der Kernsaftentmischung 
laBt sich bei unseren heutigen Kenntnissen iiber das Wesen der 
Karyolymphe nur so verstehen, daB die Nukleolen-Eiweifstofie 
unter Energieaufwand an einem bestimmten Punkte konzentriert 
werden, bis sich ein proteinreiches Koazervattrépfchen bilden 
kann. Die Beobachtungen von Herrz lassen sich vielleicht in 
dieser Richtung deuten. 

Kernspindel. Die mikroskopische Struktur der Spindel- 
figur, die bei der Kernteilung in Erscheinung tritt, ist bis 
vor kurzem ein Ratsel geblieben. In fixierten Praparaten sind 
deutlich Spindelfibrillen sichtbar, von denen sich die einen von 
Pol zu Pol der Zelle erstrecken, wihrend andere, kiirzere mit den 
entstandenen Chromosomen an besonderen Anheftungsstellen (den 
primaren Einschniirungen nach Herrz) verwachsen. Im lebenden 
Zustande ist jedoch von dem allen nichts zu sehen; die Spindel- 
figur erscheint mikroskopisch homogen,  strukturlos und 
optisch leer. Mikrurgische Eingriffe lassen den Spindelkérper als 
relativ starren Doppelkegel mit deutlicher Spaltbarkeit, aber ohne 
sichtbare Struktur erkennen (BELAR 1929); die Spindelfasern sind 
daher als Artefakte der Fixierung erklart worden. 

Hier haben submikroskopische Untersuchungsmethoden den 
wirklichen Sachverhalt zu klaren vermocht. An lebenden Seeigel- 
eiern findet ScumrprT (1937a) die Spindeln deutlich positiv doppel- 
brechend, wodurch sich die an fixiertem Material sichtbaren 
Bilder als echte, in vivo vorhandene Strukturen erweisen. Da 
sich die Spindelpole wie positive Spharite verhalten, deren 
Strahlen sich beinahe durch die ganze Zelle verfolgen lassen, 
miissen sie aus optisch positiven, im Kreise angeordneten, sub- 
mikroskopischen Fibrillen bestehen. Es unterliegt keinem Zweifel, 
daf sich dieselben Fibrillen auch von Pol zu Pol und vom Pol 
zu den Chromosomen erstrecken. Nur sind sie im lebenden Zu- 
stande nicht sichtbar, entweder weil sie mikroskopisch nicht auf- 
lésbar sind, oder weil ihnen ihr Quellungszustand denselben 
Brechungsindex wie der Grundmasse des Spindelkegels verleiht. 
Auferdem besteht die Méglichkeit, da sie submikroskopisch mit- 
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einander anastomosieren und so im isolierten Zustande nicht 
etwa einen Pinsel, sondern einen elastischen K6rper vorstellen. 
Durch die Entquellung bei der Fixation werden die Fibrillen 
sichtbar, sei es durch bloBe Entwasserung oder durch eine Art 
Sammelkristallisation benachbarter anastomosierender Mikro- 
fibrillen. Auf diese Weise erfolgt eine bessere Parallelrichtung der 
doppelbrechenden Elemente, so dafi die optische Anisotropie bei 
der Fixierung deutlich zunimmt. 

Da die Fibrillen optisch positiv sind, darf man vermuten, 
daB sie aus Polypeptid-Hauptvalenzketten bestehen. Jedenfalls 
darf man auf dieser Annahme weiterbauen, solange sich keine 
Widerspriiche ergeben. Die Entstehung der Spindelfigur er- 
folgt zur Hauptsache im Zytoplasma, solange der Kern noch 
individualisiert ist. Es gibt sogar Falle, wo kernlose Zellen 
Spindeln zu bilden vermégen (E. B. Harvey 1936). Da wir uns 
das Molekulargeriist des Zytoplasmas aus Polypeptidketten auf- 
gebaut denken, besteht keine Schwierigkeit die Spindelstruktur 
aus der plasmatischen Geriiststruktur abzuleiten. Hierzu brauchen 
nur die Haftpunkte gelést und die Ketten:parallelisiert zu werden. 
Haufig kann bei fixierten Praiparaten in der Gegend der Pol- 
kappen eine solche fibrillare Umwandlung des Zytoplasmas fest- 
gestellt werden. Ich bin mir wohl bewuft, daB die Umgestaltung 
nicht nach einem so einfachen Schema vor sich gehen kann, 
sondern mit einem Um- und Neuaufbau von EiweiBketten ver- 
bunden sein muB. Die wichtige Voraussetzung hierzu ist jedoch, 
daB das Zytoplasma das grundlegende Bauelement, naimlich die 
Polypeptidketten als Baumaterial oder als Modell fiir die Bildung 
neuer Ketten bereits enthalt. 

Die Spindel entsteht nicht immer extranukleaér; in _be- 
sonderen Fallen wird sie auch intranukleaér angelegt, oder man 
kann beobachten, wie sich Fibrillen von zytoplasmatischer und 
nukleirer Herkunft gemeinsam am Aufbau der Spindelfigur 
beteiligen. Dies ist ein neuer Hinweis dafiir, da die submikro- 
skopische Struktur von Zytoplasma und Kern ahnlicher Art ist. 
Aus beiden kénnen durch submikroskopische Umwandlung 
fibrillare Elemente von gleicher morphologischer Beschaffenheit 
hervorgehen. Schon aus dieser Tatsache kann man folgern, daB 
sich der Kern nicht als stofflich andere Substanz durch Ent- 
mischung vom Zytoplasma absondert, sondern da® seine Ent- 
stehung anders zu verstehen ist (s. 8S. 32 u. 191). 
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Die Spindelfasern kénnten als Fibrillen aus EiweiSketten der 
sogenannten ,,Zugfasertheorie“ dienstbar gemacht werden, nach 
welcher die Chromosomen von sich verkiirzenden Faden gegen die 
Pole gezogen werden, Gestreckte Polypeptidketten besitzen 
namlich die Eigenschaft, unter bestimmten Umstanden ihre Lange 
stark zu verringern (s, S. 252). Wollte man solche Uberlegungen 
heranziehen, miiBte man jedoch annehmen, daB sich nur die mit 
den Chromosomen verbundenen Fibrillen verkiirzen, die von Pol 
zu Pol sich spannenden dagegen nicht. D.h. der Mechanismus 
ware so kompliziert, daB gegeniiber der Annahme, die Chromo- 
somen regulieren ihre Wanderung von sich aus, kaum ein Unter- 
schied besteht. 

Chromosomen. Die Chromosomen differenzieren sich aus dem 
submikroskopischen Kerngeriist. Da wir die Kernmembran 
nicht als stofflich bedingte Phasengrenze wie die Beriihrungs- 
flache von Vakuole und Zytoplasma, sondern als die, je nach den 
Objekten verschieden stark verdichtete, periphere Partie des 
submikroskopischen Reticulums betrachten, ist es begreiflich, daB 
sich die Karyolymphe nach dem Abbau dieser Schranke willig 
mit dem Zytoplasma mischt. Weil sie zeitlich nach der Entstehung 
der Chromosomen verschwindet, wird offenbar ihr Polypeptid- 
material nicht in deren Aufbau mit einbezogen; sondern es wird 
zu léslichen EiweiBmolekiilen ab- oder mit zum Fibrillengerist der 
Spindel umgebaut. 

Uber die submikroskopische Struktur der Chromosomen 1aBt 
sich eine sehr einleuchtende Hypothese entwickeln, wenn man sich 
auf den Boden der Chromonema-Theorie stellt. Nach dieser Auf- 
fassung, die z. B. GurriEr (1934) und Herrz (1935) in ihren Zu- 
sammenfassungen tiber die Chromosomenstruktur mit ausfihr- 
licher Dokumentierung vertreten, beherbergt jedes Chromosom 
mindestens zwei schraubenartig gewundene Faden, die als Chro- 
monema bezeichnet werden (Abb. 104a). Sie sollen identisch 
sein mit den aus der Prophase der Reduktionsteilung bekannten 
Chromatidenfaiden (Abb. 104b). Nur in jenem Zustand ist 
das geschraubte Chromonema véllig abgerollt und in seiner groBt- 
méglichen Ausdehnung bekannt, die die Chromosomenlange drei 
bis mehrfach iibertrifft. Es besteht aus anuklealen Fibrillen, die 
gesetzmaBig mit Knotchen besetzt sind, welche die Nukleal- 
reaktion zeigen und als Chromomeren bezeichnet werden. In 
den Chromosomen sind diese Einzelheiten kaum erkennbar, da 
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sich die Windungen der Chromonemafaden gegenseitig iiberlagern 
(Abb. 104c), und diese auBerdem in eine Grundmasse eingebettet 
sind, die sich in der Metamorphose stark nukleal farbt. Es muB 
bemerkt werden, daB ein Schraubenbau nur bei groBen Chromo- 
somen nachgewiesen ist. In vielen Fallen wird er als Artefakt 
gedeutet und bei kleineren Chromosomen ist er véllig hypo- 
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Abb. 104. Mikroskopische Chromosomenstruktur (nach Herrz 1935). 

a) Idealisiertes Chromosom mit schraubig gewundenem Chromonemafaden ; 

schwarz: heterochromatische Gebiete; oben primare (kinetische) Kin- 

schniirung, ferner sekundaére Einschniirungen, rechts unten mit Trabant. 

b) Chromatidenpaar von Trilliwm erectum; ¢) Schraubenfaser der Chromo- 

somen von Tradescantia virginica; d) Schraubenstruktur der Chromosomen 
von Trillium erectum. 
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thetisch. Strittig ist ferner die Frage, wie sich die gewundenen 
Chromonemata bei der Aquationsteilung auseinanderlésen. 
Allgemeine Bedeutung hat die Chromonematheorie durch die 
Entdeckung der Riesendoppelchromosomen in den Schleifen- 
kernen aus den Speicheldriisen 
der Dipteren erlangt. Homologe 
Chromosomen haben sich in 
diesen zytologischen Wunder- 
objekten zu erstaunlich breiten 
und merkwiirdig langen Bandern 
vereinigt. Durch Kernfarbstoffe 
und die Nuklealmethcde werden 
zahllose Querlinien in diesen 
Schleifen sichtbar (Abb. 1C5). 
Man faBt nun diese Riesen- 
gebilde als Biindel von zahllosen 
gleichartigen Chromonemata auf. 
Die Fibrillen sind dabei zu 
ansehnlichen Strangen und die 
Chromomeren zu runden Quer- 
scheiben vereinigt. In besonde- 
ren Fallen, wo die Chromonema- 
faden nicht schén parallel ver- 
laufen, sondern sich iiberkreuzen, 
soll sich diese Struktur deutlich 
offenbaren. 
In den nicht farbbaren, anu- 
Abb. 105. Riesenchromosomen aus klealen Gebieten dieser Chromo- 
den Schleifenkernen der Speichel- . - ; 
driise eines Drosophila-Bastardes nematabiindel darf man die 
mit sey Bap ay ott po KiweiBkomponente des Kern- 
suubtarraeh Parac 108) el yoruistes erblicken. Thre fbrillire 
simulans charakteristische Zeich- Struktur erlaubt den SchluB, dab 
nung; bei a > Strukturdifferenz. dag submikroskopische System 
der Polypeptidketten nicht auf 
die farblosen Segmente beschrankt ist, sondern in jedem Chromo- 
somenfaden alle Chromomeren unsichtbar durchzieht. Die 
Chromomeren sind Stellen, an denen die Nukleinséiure-Kompo- 
nente lokalisiert ist, wodurch die KiweiBgrundlage verdeckt wird. 
Die Beschrinkung des Nukleinséuregehaltes auf diese Gebiete 
wird durch die Nuklealreaktion und die Ultraviolettabsorption 
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bewiesen. Das Ultraviolettmikroskop mit seinem gesteigerten 
Auflésungsvermégen erlaubt auBerdem die EiweiSgrundlage der 
Chromomeren nachzuweisen. CaSPERSSON (1936) findet nach 
Verdauungsversuchen, bei denen die Nukleinsaure als Lanthan- 
thymonukleinat dem Abbau entzogen worden ist, die Chromo- 
meren in feinste Scheiben aufgelést. Die Ultraviolett-Photo- 
graphie enthillt einen 
Feinbau mit Lamellen 
von nur. 0,1 uw Dicke. 
Da mit dieser GréBen- 
ordnung die Grenze des 
Auflésungsvermégens 
im kurzwelligen Lichte 
erreicht wird, mu die 
Frage — unentschieden 
bleiben, ob diese fein- 
sten Chromomerenschei- 
ben nicht submikrosko- 
pisch noch feiner stru- 
iert und unterteilt sind. 
Ich pers6nlich aweifle Abb. 106. Schema des submikroskopischen 
nicht daran. Wie diese Chromosomenbaues, lange Faden: Polypep- 
Ultrastruktur auch sein tidketten, kurze Ketten: Nukleinsduren. 
a) nach Wrincu (1936); b) nach dem op- 


moge, jedenfalls k6n- tischen Verhalten der Spermienképfe (vgl. 
nen Hiweibstoffe durch Abb. 107a). 


kiinstliche Verdauung 

aus den mikroskopischen Chromomerenscheiben herausgelést 
werden, und da stelle ich mir mit Wrincu (1936) vor, da 
Polypeptidketten der Proteingrundlage die Scheiben in Richtung 
des Chromonemafadens durchsetzen. 

Das Chromonema ware also nicht eine gegliederte Kette aus 
abwechselnden Eiwei8- und Nukleinséiureabschnitten, sondern ein 
durchgehender EiweiSfaden mit an bestimmten Stellen ein- 
gelagerten Nukleinsiiureknoten. Die Nukleinsdiuren treten mit 
der EiweiBgrundlage zu einer salzartigen Verbindung zusammen, 
die man als Nukleoproteide bezeichnen kann, wenn man nicht 
verlangt, daB és sich um einen chemischen Stoff von bestimmtem 
Molekulargewicht handle, da ja nur gewisse Bezirke der makro- 
molekularen Polypeptidketten als Nukleinat vorliegen (Abb. 106b, 
107b). 
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Molekularmorphologisch stellt sich Wrincu (1936) die Ver- 
haltnisse folgendermaBen vor: die Polypeptidketten wiirden ein 
System paralleler Faden bilden, wie der Zettel am Webstuhl, und 
als Einschlag waren die Nukleinséuren in dieses Kettensystem 
eingeflochten. Dabei sollen je vier benachbarte Polypeptidketten 
durch die vierbasische Thymonukleinséiure zusammengehalten 
werden. Nun sind aber die nativen Nukleinsduren sicher viel 
hoher polymer, d. h. der Einschlag wiirde nicht aus viergliedrigen 
Kurzketten, sondern aus langeren Faden bestehen. Als Haft- 
punkte dieses Geflechts miissen die heteropolaren Salzbindungen 
zwischen den Séuregruppen der Nukleinsdurefaden und den 
basischen Gruppen der Polypeptidketten betrachtet werden 
(Abb. 106a). 

Leider 148t sich dieses sehr anschauliche Bild optisch nicht 
stiitzen. Die kiinstlichen Nukleinséurefaiden von Scumipt (1937 a) 
sind optisch negativ; und da Molekiilketten beim Spinnen von 
Faden achsenparallel gerichtet werden, miissen die Polynuklein- 
siureketten selbst auch optisch negativ sem. MHieraus geht 
hervor, daB die Nukleinsiure-Fadenmolekiile in den Sperma- 
kernen, wie das Schema von Scumipt (Abb. 107a) angibt, parallel 
zur morphologischen Achse der Spermienképfe verlaufen. Nach 
der gleichen Richtung mu8 aber auch das Polypeptidgeriist dieser 
Kerne orientiert sein. Hieraus ergibt sich also eine Parallel- 
richtung der beiden kettenfoérmigen Kernbestandteile, was durch 
das Schema von Abb. 106b angedeutet wird. 

Es ist unwahrscheinlich, daB sich im Chromonema die mor- 
phologischen Verhaltnisse prinzipiell von der optisch erschlossenen 
Struktur der Spermienkerne unterscheiden. Man mu vielmehr 
fiir den submikroskopischen Feinbau der Chromomeren eine An- 
ordnungsméglichkeit in Betracht ziehen, wie sie in Abb. 107b 
dargestellt ist. Dieses Bild zeigt die Fibrillenstruktur des Chro- 
monemafadens, die Nukleinséureeinlagerung in den Chromomeren 
sowie deren, mit dem _ Ultraviolettmikroskop erschlossenen, 
Lamellenbau, Das Schema kann zur Zeit nur als Diskussions- 
basis aufgestellt werden, denn auBer dem gezogenen Analogie- 
schlu8 mit der Spermienstruktur fehlen alle Anhaltspunkte. Ins- 
besondere erlauben die optischen Befunde hier vorliufig noch 
keine Entscheidung. Vom Chromonema sind bisher keine Doppel- 
brechungserscheinungen bekannt und in den Chromosomen liegen 
die Verhaltnisse so kompliziert, daB die bescheidenen Beobach- 
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tungstatsachen iiber ihre optische Anisotropie vorlaufig nichts 
zur Klarung dieser Frage beitragen kénnen (NAKAMURA 1937). 

Nach Abb. 107b miiBte der Chromonemafaden optisch 
positiv, die Chromomeren dagegen optisch negativ sein. Da 
nach den Erfahrungen bei den Kernen das Eiweifgeriist kaum, 
die Nukleinsaure- Kinlagerungen dagegen stark doppelbrechend 
sind, miBte das Chromonema bei 
enger Besetzung mit Chromomeren als 
Ganzes optisch negativ wirken. Nach 
dem Schema von WrincH (Abb. 106a) 
muBte es dagegen in seiner Gesamt- 
heit optisch positiv erscheinen. Wenn 
es nun doppelbrechende Chromosomen 
gabe, in denen die Chromonemata wie 
in den Riesenchromosomen der Dip- 
teren gestreckt sind, kénnte eine Ent- 
scheidung getroffen werden. Da je- 
doch die Chromonemafaden in vielen 
Chromosomen aufgerollt sind, und sich 
die entstandenen Schraubenlinien oft 
ihrerseits wiederum in Schraubenwin- 
dungen héherer Ordnung legen se eee ey 

»  pische |Nukleinsaure-Einla- 
wahrend umgekehrt viele Zytologen gerung (gestrichelt). 
die Schraubentheorie fiir die von ihnen )_1™_Sepia-Spermienkopf 

: ; : (nach Scumipt 1937a); b) in 
untersuchten Objekte bestreiten, ist ‘einer Chromonemafibrille. 
dies unméglich. 

So erklaren Kuwapa und Naxamura (1934) die positive 
Doppelbrechung der Chromosomen von T'radescantia durch ein- 
fache Schraubung negativer Chromonemata. Da bei der hetero- 
typischen Teilung der Pollenmutterzellen die Chromosomen 
jedoch negativ erscheinen, sollen sie dort doppeltgewunden sein, 
Scumipt (1937a, S.91) macht jedoch mit Recht darauf auf- 
merksam, daB negative Doppelbrechung ebensogut durch fehlende 
Schraubung der negativ angenommenen Chromonemafaden zv- 
stande kommen kénnte. Bei den Seeigeleiern erscheinen die 
Chromosomen optisch positiv; von einem Schraubenbau ist bei 
ihnen nichts bekannt, so daB eine Struktur nach WRINcH méglich 
ware. Es kdénnte jedoch auch sein, da trotzdem ein Schema wie 
Abb. 107b mit (allerdings unwahrscheinlicher) Zuriicktretung der 
negativen Nukleinsdure-Higenschaften zugunsten des Polypeptid- 
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kettengeriistes mit positiver Form- und Eigendoppelbrechung vor- 
liegt, oder dai verborgene Schraubenstruktur vorhanden ware, 
oder da® schlieBlich gar nicht das Chromonema, sondern die 
Grundsubstanz, in die es eingebettet sein soll, fiir die Doppel- 
brechung mitverantwortlich sein wiirde. Diese allerdings z. T. 
wenig wahrscheinlichen Méglichkeiten zeigen, wie schwierig sich 
die Lésung der morphologischen Probleme des submikroskopischen 
Chromosomenbaues gestaltet, solange Unsicherheit iiber die An- 
ordnung der Chromonemafaden in den Chromosomen besteht. 

Die Frage, ob die Nukleinsiurefaden quer oder lings in das 
Proteinkettengeriist eingelagert seien, kann fiir die folgenden 
Ausfiihrungen unentschieden bleiben, weil die beiden morpho- 
logischen Moéglichkeiten dieselben Schliisse hinsichtlich der Ver- 
erbungslehre erlauben. 


c) Submikroskopische Morphologie des Vererbungs- 
vorganges 

Gene. Beide Modelle von Abb. 107 geniigen zwei wichtigen 
morphologischen Forderungen der Genetik: 1. Das Substrat ist 
leicht in der Langsrichtung teilbar, was nicht nur fiir die 
Chromosomenspaltung, sondern vor allem auch fiir die Vorginge 
zwischen Synapsis und Diakinese bei der heterotypischen Teilung 
notwendig ist. 

2. Die langen Polypeptidketten bieten Gelegenheit fiir die 
lineare Anordnung und die Austauschbarkeit der Gene. 

Als Substrat der Gene miiBte man dann .besonders kon- 
figurierte Seitenketten der Polypeptidketten auffassen. Die 
Schule von Mor@an hat berechnet, dafB die Anzahl der bekannten 
Gene in den Drosophila-Chromosomen so grof ist, daB aus Raum- 
griinden jedes einzelne an relativ kleine Molekiile, etwa von der 
GroBenordnung wie sie die SvepBERG’schen Ultrazentrifugen- 
versuche bei Reserve-Hiweifistoffen (s. 8. 270) enthiillen, gebunden 
sein mu. Es wire jedoch kaum verstandlich, wie solche frei 
gegeneinander bewegliche Teilchen als Gene form- und richtung- 
gebend in die Entwicklungsprozesse eingreifen kénnen. Hierzu 
miissen ihre Trager feste gegenseitige Lagen einnehmen, und da 
1aBt sich am besten vorstellen, daB sie an den EiweiShauptvalenz- 
ketten fixiert seien. Dadurch ist der Forderung auf lineare An- 
ordnung in nicht zu tiberbietender Weise geniige geleistet. Aber 
auch die Austauschbarkeit der Gene wird verstindlich, denn 
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innerhalb einer Polypeptidkette sind alle Seitengruppen gleich- 
artig untereinander verkniipft, so daf man einzelne, oder, ahnlich 
wie dies mikroskopisch nachgewiesen ist (OEHLKERS 1937b), ganze 
Serien von ihnen an bestimmten Stellen aus dem Kettenverband 
herausgenommen und an anderen Orten wieder eingefiigt denken 
kann, ohne da8 das morphologische Grundprinzip der Ketten- 
struktur irgendwie dadurch beeintrachtigt wiirde. 

Nicht nur lineare Anordnung und Austauschbarkeit ist im 
Modell der Polypeptidketten enthalten, sondern auch die Méglich- 
keit der Mutation. Wenn in einer charakteristischen Seitenkette 
irgendeine Umlagerung oder eine, noch so geringfiigige, Anderung 
der Molekularstruktur stattfindet, wird sich diese Verainderung 
bei der Entwicklung irgendwie makromorphologisch aéuBern. Die 
kinstlichen Mutationen durch Rontgen- oder Ultraviolett-Be- 
strahlung sprechen sehr fiir einen derartigen Mechanismus, da 
auf diese Weise nachgewiesenermaBen innermolekulare Um- 
lagerungen induziert. werden (z. B. Aktivierung des Ergosterins 
durch Ultraviolettbestrahlung). Fir die Entstehung einer 
Mutation ist also nicht die Ersetzung einer Molekiilart durch eine 
andere notwendig, sondern es gentigt, wenn an den EiweiBketten 
eine Atomgruppe umgelagert wird (Timorinrr, ZIMMER und 
DeLBRUCK 1935, TIMOFEEFF-RESSOVSKY 1937). 

Nach dieser Darstellung ware das EiweiBgeriist praktisch der 
alleinige Trager des Vererbungsmechanismus. Diese Auffassung, 
die schon 1887 von ScHWARz gediuBert worden ist, wird heute 
vielfach geteilt, da sich nur bei den Proteinen eine so gewaltige 
Mannigfaltigkeit der molekularen Gestaltungsméglichkeit findet, 
wie ihn die Vererbungslehre fordert. Die Beriicksichtigung be- 
sonderer, heute noch unbekannter Stoffe als Vererbungstrager 
(GotpscHMIpT 1927) sollte man ausschlieBen, solange die mor- 
phologischen Méglichkeiten, die im Bauprinzip der EKiweiBhaupt- 
valenzketten enthalten sind, nicht vollstandig ausgeschépft sind. 

Als Substrat der Gene kénnen wir spezifische Atomkon- 
figurationen bestimmter Seitenketten der Polypeptidketten an- 
nehmen. HaAasE-BeEssEt (1936) unterscheidet einen besonderen 
Trager ,,Pheron‘‘ von kolloider GréBenordnung mit dem jede 
aktive Gruppe ,,Agon“ ein biokatalytisches Symplexsystem bildet. 
Dem Trager wiirde nach unserem als Arbeitshypothese auf- 
gestellten Bilde die indifferente Hauptkette, den aktiven Gruppen 
dagegen die reaktionsfihigen Seitenketten entsprechen.  Ver- 
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anderung der Stellung der betreffenden Seitengruppen in der 
Hauptkette hat Verainderung im Erbgang (Austausch) und Um- 
gestaltung innerhalb einer Seitengruppe Mutation zur Folge. 
AuBerdem wird die Konfiguration der Seitenketten durch ihre 
gegenseitige Lage beeinfluBt. Wenn man sich daher eine solche 
Gruppe wegdenkt, wird nicht nur deren Wirkung ausfallen, 
sondern die Nachbargruppen werden in ihrer formgebenden Ge- 
staltungsfahigkeit etwas verdndert. So erklart sich die gegen- 
seitige Abhangigkeit benachbarter Gene von einander. Die Gene 
sind also nur dann vollkommen selbstaéndig, wenn ihre Trager auf 
der Kette so weit auseinanderliegen, daB sie sich raumlich nicht 
mehr gegenseitig beeinflussen kénnen. 

Die labilen Gene (StusBe 1933, Ernst 1935, DEMEREC 
1935), auf deren grundlegende Bedeutung Ernst (1936) in ein- 
dringlicher Weise hinweist, waren so zu verstehen, daB mutativ 
veranderte Seitenketten eine starke Tendenz zeigen, ihre ur- 
spriingliche, normale und stabilere Konfiguration wieder zu er- 
langen. 

Bedeutung der Nukleinsfiuren. Die Nukleinséuren, in denen 
man urspriinglich die Vererbungssubstanz par excellence zu sehen 
glaubte, sind heute ganz in den Hintergrund getreten. Ihre 
chemische Konstitution ist relativ einformig und entbehrt der 
von der Genetik verlangten, molekularmorphologischen Mannig- 
faltigkeit. Dazu kommt, daB sie nach den Versuchen von CASPERS- 
son zum grofen Teil nur voriibergehend bei der Kernteilung in 
Erscheinung treten und nachher wieder verschwinden. Es scheint 
daher nach KiEseu (1930, 8. 185) geradezu paradox, wie man in 
der Zytologie einem unspezifischen Material, den Nukleinsiuren, 
alle Aufmerksamkeit schenkt, waihrend die spezifisch aufgebauten 
KiweiBkorper nur deshalb unbeachtet bleiben, weil sie die 
basischen Zellkernfarbstoffe nicht binden. PosTERNAK (1929) 
geht sogar so weit, die Nukleinsiiuren als Abbauprodukte der 
organischen Phosphorverbindungen zu betrachten. Dem wider- 
spricht jedoch das interessante morphologische Verhalten der 
Nukleinsiuren waihrend der Karyokinese. 

Ich méchte daher folgende Hypothese iiber die Bedeutung 
der Nukleinsiuren fiuBern; Wahrend der Karyokinese verhalten 
sich die Gene nicht aktiv gestaltend, sondern passiv ruhend, um 
in diesem Zustande nach einem bestimmten Geschehen auf die 
Tochterkerne verteilt zu werden. Die ihnen entsprechenden 
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Seitengruppen der Polypeptidketten miissen daher im Arbeits- 


_kern reaktionsfahig sein, um ihrer Aufgabe zu geniigen, bei der 


Kernteilung hingegen durch Abschirmung maskiert werden. 
Dies scheint mir nun durch eine lockere Anlagerung von Nuklein- 
sduregruppen zu geschehen. Bei Besprechung der Phosphatide 
wurde bereits darauf hingewiesen, wie bei der Veratmung der 
Kohlehydrate jene Hydroxylgruppen der Zucker, die dem Abbau 
nicht anheimfallen sollen, durch Phosphorylierung abgedeckt und 
so voriibergehend geschiitzt werden. In analoger Weise kénnten 
die Phosphorgruppen der Nukleinsauren die spezifischen: Gruppen 
der EiweiSketten wahrend der Mitose voriibergehend abschirmen. 
Auf diese Weise wiirde verstandlich, warum die Nukleinséuren 
nur an bestimmten Stellen, nimlich dort, wo die Gene an den 
Hauptketten sitzen, lokalisiert werden, und so ein getreues Abbild 
der Genverteilung liefern, wie dies durch die Zytologie erwiesen 
ist. Die Bemiihungen, die feine und feinste Verteilung der Nuklein- 
séuren im Chromonema nachzuweisen, sind deshalb letzten Endes 
gar nicht ,.paradox“‘, denn jene waren geradezu. die Indikatoren 
fiir die spezifischen Seitengruppen der EiweifSketten, die als Gene 
wirken. ! 

_ Als weitere Konsequenz dieser Auffassung ergibt sich, da8 
die Polypeptidketten im Chromonemafaden nicht tiber ihre ganze 
Lange spezifische Gruppen tragen. Diese fehlen vielmehr an ge- 
wissen Stellen der Hauptketten, an anderen waren sie dagegen 
gehauft. Solche Bezirke wiirden dann derart Nukleinséuren ein- 
lagern, daB sie sich mikroskopisch als Chromomeren zu erkennen 
geben. Es ist nétig, hier auf den GroBenordnungsunterschied der 
vorangehenden amikroskopischen Betrachtungen und den mikro- 
skopisch sichtbaren Chromomeren hinzuweisen. Die feinsten, von 
CasPERSSON im Ultraviolett-Mikroskop abgebildeten Chromo- 
meren-Lamellen sind 0,1 w~ dick. Da nun die Seitenketten der 
Polypeptidketten in Abstanden von 3,5 A eingefiigt sind, besteht 
die Méglichkeit, daB eine solche Scheibe etwa 300 spezifische 
Gruppen enthalt, von denen jede Vertreter eines Gens sein kénnte. 
Mutier und Proxorseva (1935) geben die Zahl der Gene von 
Drosophila durch Zabhlung der Chromomeren auf 5—10000 an. 
Wenn man nun bedenkt, daB8 ein Chromomer molekularmorpho- 
logisch nicht nur einzelne, sondern Hunderte von Genen enthalten 
kann, schwillt die Zahl der in den Chromosomen enthaltenen Erb- 
einheiten gewaltig an, und man braucht daher vorlaufig noch 
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nicht in Sorge zu sein, daB die submikroskopische Morphologie 
den immer feiner differenzierten Anspriichen der experimentellen 
Genetik in Balde nicht mehr geniigen kénnte. Die Inversionen 
und Chromomerenvertauschungen, die zytologisch beim Erbgang 
beobachtet werden, miissen entsprechend stets ganze Serien von 
spezifischen Gruppen erfassen, die auf den Ketten ihren Platz 
wechseln. Durch die Annahme, daB sich die Nukleinsiuren nur 
auf den gentragenden Partien der Hauptketten ansammeln und 
deren aktive Seitengruppen abschirmen, werden die auseinander- 
laufenden Anschauungen der Vererbungslehre, von denen die eine 
auf die strukturchemische Spezifitat der EiweiSstoffe, die andere 
dagegen auf die mikromorphologische Spezifitat der Nuklein- 
‘saure-Verteilung bauen, zu einer Einheit verschmolzen. 

Wir kénnen uns nun ein Bild vom Schicksal der Nuklein- 
sduren im Zyklus der Kernteilung machen. Wenn der Kern zur 
Mitose schreitet, werden Nukleinséuren aufgebaut (zunehmende 
Chromophilie, Nuklealreaktion und Ultraviolett-Absorption). In 
der Prophase erscheinen sie in die Chromomeren eingelagert und 
maskieren die spezifischen Gruppen wahrend der Chromosomen- 
spaltung. Nach erfiillter Aufgabe wandern die Nukleinsiuren aus 
den Chromomeren z. T. in die Grundsubstanz der Chromosomen 
aus. Diese werden dadurch in ihrer ganzen Ausdehnung farbbar, 
und die Chromonemata bleiben deshalb wahrend der Meta- und 
Anaphase unsichtbar, so daB ihre genaue morphologische Er- 
fassung in diesen Stadien verunméglicht wird und sogar Zweifel 
tiber ihre Existenz laut werden. In der Telophase werden die 
Nukleinsiuren teils wieder abgebaut. Die Chromomeren er- 
scheinen dann wieder durchsichtig, erlauben zu beobachten wie 
sich die zwei Chromonemata unter Verlust ihrer Farbbarkeit auf- 
rollen (Hxrrrz 1935, 8.419) und offenbar im unsichtbaren Kern- 
geriist aufgehen. In bestimmten Fallen bleibt die Nukleinsaure- 
Kinlagerung in gewissen Partien des Kerngeriistes teilweise er- 
haltep, die dann als Prochromosomen hervortreten. Die 
heterochromatischen Gebiete der Chromosomen (s. Abb. 104a) 
waren nach dieser Auffassung als Bezirke mit langer dauernder 
oder gar bestiindiger Nukleinsiure-Einlagerung aufzufassen. 

Ks muB sich erst erweisen, ob dieser Versuch die zytologischen 
Beobachtungstatsachen vom Standpunkt der submikroskopischen 
Morphologie aus zu deuten, den Karyologen und Genetikern als 
Arbeitshypothese geniigen kann. 
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Kern und Zytoplasma. Morphologisch betrachtet liegt das 
Geheimnis der Karyokinese offenbar darin, daB die spezifischen 
Eiwei8gruppen, die als Substrat der Gene fungieren, sehr sorg- 
faltig, mdglichst ohne gegenseitige Lageveranderungen, auf die 
Tochterzellen tibermittelt werden miissen. Ihre Eigenart und ihre 
spezifischen Lagebeziehungen haben sich im Laufe der Phylo- 
genese entwickelt, und das Zytoplasma ist nicht imstande, 
sie neu zu schaffen. Als das groBe Ratsel der Vererbung er- 
scheint daher die Frage, wie ein Chromonema aus Polypeptid-. 
ketten von so komplizierter amikroskopischer Morphologie, daB 
sie nie wieder de novo erzeugt werden kénnen, seinesgleichen durch 
Langsteilung aus sich hervorbringen kann. Bei den Riesen- 
chromosomen der Dipteren, die als Biindel gleichartiger Chromo- 
nemata aufgefaBt werden, mu sich dieser mysteridse Vorgang 
sogar vielfaltig abspielen, damit derartige ,,Chromonema-Faszia- 
tionen“ entstehen. Es ist, wie wenn die vorhandenen Chromone- 
mata gewissermaBen als Muster fiir die Bildung ihresgleichen 
dienen wiirden. Daf gewisse Konfigurationen wesensgleiche 
morphologische Gestaltungen im amikroskopischen Gebiete hervor- 
zubringen vermégen, ist aus der asymmetrischen C-Synthese 
(s. S. 165) bekannt, aber der feinere Mechanismus dieses Vorgangs 
ist ratselhaft. Denn es handelt sich hier im Gegensatz zu der 
Wirkungsweise der Enzyme nicht nur darum, wie ein Schliissel 
zum Schlosse pafit, sondern wie aus dem Schliissel ein gleicher 
Schhissel, oder aus dem Schlosse ein identisches SchloB hervor- 
geht. Vor der Unerforschlichkeit dieses Naturgeheimnisses miissen 
wir uns in Ehrfucht beugen. 

Indem wir so die spezifischen Strukturen als gegeben hin- 
nehmen, kénnen wir einen wichtigen SchluB tiber die morpho- 
logische Bedeutung des Kerns ziehen. Da die Gentragenden 
Polypeptidketten, deren Gruppen das Zellgeschehen richtung- 
gebend beeinflussen, gewissermafen einmalige und unwieder- 
bringliche Gebilde sind, so wird es verstandlich, warum sie von 
der Zytoplasmastr6mung nicht mit herumgeschleppt, sondern 
an einem bestimmten Ort lokalisiert werden. Sie sind da dem 
stiirmischen Zellgetriebe entzogen und entfalten ihre richtung- und 
formbestimmende Tatigkeit als ruhende Pole. Die Entstehung 
des Kerns darf daher nicht als ein Entmischungsprodukt im’ 
Sinne der Koazervatlehre aufgefaBt werden. Es besteht hierzu 
ja auch kein geniigender Unterschied in den Eigenschaften der 
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Plasma- und Kernbestandteile. Sondern der Kern stellt ein 
wunderbares morphologisches Gebiude mit einer ungeheur kom- 
plizierten submikroskopischen Struktur dar, das aus chemisch 
sehr ahnlichen Stoffen wie das Zytoplasma besteht und nur dank 
des besonderen Feinbaues des Kerngeriistes nicht mit ihm misch- 
bar ist. — 

Im Zytoplasma miissen auch spezifische Gruppen vorkommen, 
wie aus der Zytoplasmavererbung hervorgeht (WETTSTEIN 

. 1937). Aber diese besonderen Strukturen sind nicht nur einmalig 
vorhanden. Denn Teile des Zytoplasmas verhalten sich wie der 
ganze Zytoplast. Kernlose Fragmente von Seeigeleiern kénnen 
sogar eine gewisse Entwicklung mit Zellteilungen durchmachen 
(E. B. Harvey 1936). Nimmt man dagegen dem Kern wahrend 
der Teilung Chromosomenteile weg, so wird der Erbgang weit- 
gehend verandert. 

Das Zytoplasma kann sehr komplizierte Molekiilgebilde auf- 
bauen, aber seine architektonischen Fahigkeiten sind doch irgend- 
wie beschrankt. Denn das EiweiBgeriist von Kernen und Pla- 
stiden kann es nicht aus sich hervorbringen. Und bei hetero- 
trophen Organismen fehlt sogar das Vermégen relativ einfache 
Grundbausteine, die fiir die Plasmasynthese bendtigt werden, her- 
zustellen, weshalb diese solchen Pflanzen als Vitamine zugefihrt 
werden miissen (SCHOPFER 1936/37). 


Alle derartigen Probleme werden gewéhnlich von der rein 
stofflichen Seite aus beleuchtet. Doch sollte man die Molekiile 
nicht nur chemisch als Reaktionstriger, sondern auch morpho- 
logisch als Bausteine der hochpolymeren Gelgeriiste betrachten. 
Im Zytoplasma ist dieses Molekulargewebe sehr fein gesponnen, 
labil und in besténdigem Umbau begriffen. Im Kern dagegen 
kommt ihm eine viel gréBere Dichte, sowie eine gewisse Be- 
standigkeit zu, so daB er sich nicht aus stofflichen, sondern aus 
strukturellen Griinden vom Zytoplasma abhebt. 


3. Chloroplasten 
a) Mikroskopische Struktur der Chloroplasten 
Nach den Handbiichern von Scuiirnorr (1924, S. 57), 
GUILLIERMOND, MANGENOT et PLANTEFOL (1933, S. 158), SHARP 
(1934) und Kister (1935, 8. 288) sind die Chlorophyllkérner 
mikroskopisch homogen. Sie werden als Hydrogele be- 
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schrieben und Kisrer befiirwortet scgar einen fliissigen Aggregat- 
zustand, wogegen jedoch vor allem ihre abgeplattete Form und 
ihre selbsttatigen Gestaltverinderungen (SENN 1908) sprechen. 
Wenn die Darstellung bei Kistrr mit ihrer reichen biblio- 
graphischen Dokumentierung, auf die hier verwiesen werden muB, 
den Zustand der Kenntnisse iiber den Bau der Chlorophyllkérner 
zu Anfang des Jahres 1935 schildert, so ist man erstaunt, wie sich 
sozusagen innerhalb Jahresfrist die Sachlage vollstandig veraindert 
hat. Die Arbeiten haufen sich, die in lebenden Chlorophyll- 
k6rnern eine mikroskopische Struktur nachweisen (HUBERT 1935, 
S. 369, DouTRELIGNE 1935, WaxkxkiE 1935, WIELER 1936, Hurrz 
1936a, 1936b, GrITLER 1937). Alle erwaéhnten Autoren finden 
eine feine griine K6rnelung der Chloroplasten und greifen daher auf 
die alte Grana-Theorie von SCHIMPER (1885) und A. Mrynr (1883) 
zuriick. Nach der Lehre von Scuimpsr bestehen die Chlorophyll- 
k6rner aus einem farblosen Stroma, in welches winzige, an der 
Grenze des mikroskopischen Auflésungsvermodgens liegende 
K6rnchen eingebettet sind, die das griine Pigment enthalten. Die 
Kolloidforschung hat jedoch diese Anschauung zum Verschwinden _ 
gebracht. Denn die kolloidoptischen Untersuchungsmethoden 
fihrten ja zum Schlusse, daB alle lebenden Bestandteile der 
Zellen fliissig (KUstER 1935, S. 290), optisch leer (GUILLIERMOND 
1930) und mikroskopisch homogen seien. Jede Art von Mikro- 
struktur, die auf irgendeine Weise sichtbar gemacht werden 
konnte, wurde daher als Fallungserscheinung, Koagulations- 
struktur, Kunstprodukt oder Artefakt bezeichnet. So erging es 
auch der granulairen Struktur der Chlorophyllk6rner. 

Die Widerlegung der Ansicht, da die Grana im Chlorophyll- 
korn ein Fallungsprodukt vorstellen, ist durch Aufnahmen an 
lebenden Zellen erfolgt. Das erste mikrophotographische Doku- 
ment dieser Art stammt wohl von Hurrz (1932), der Chlorophyll- 
k6rner neben einem lebenden Kern im Blattstiel von Victoria regia 
aufgenommen hat. DovurTrEenicNeE findet die Photographie im 
roten Licht besonders geeignet, um einwandfrei die inhomogene 
Verteilung des Chlorophylls in den Plastiden nachzuweisen. Ihre 
Objekte sind Moose (Mnium), Vallisneria, Cabomba und Myrio- 
phyllum. WrieELER (1936) weist die Grana bei einer Selaginella- 
Art nach. Am ausfiihrlichsten ist jedoch die Arbeit.-von Herrrz 
(1936), die Mikrophotographien zahlreicher, sehr verschiedener 
Pflanzen enthalt. Bei Moosen (Physcomitrium, Hypnum, Mnium, 
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Funaria), Gefai8kryptogamen (Hymenophyllum, Selaginella), sehr 
vielen Monokotyledonen und Dikotyledonen werden die Grana 
einwandfrei nachgewiesen. Die alten Autoren (SCHIMPER 1885) 
bevorzugten fiir die Beobachtung einzellschichtige Blatter wie 
Moose und Farnprotallien, und DoUTRELIGNE vermeidet sogar die 
Fehlerquelle, welche die Verwendung von einem Einschluimittel 
mit sich bringt, indem sie durchsichtige Wasserpflanzen ver- 
wendet. Hxrrz macht sich von diesen VorsichtsmaBregeln frei 
und zieht auch Schnitte mit lebenden Zellen in den Kreis seiner 
Untersuchungen. Er beobachtet dabei, z. B. im Blatt von Aga- 
panthus umbellatus, daB gewisse Chlorophyllkérner durch un- 
bekannte Ursachen geschadigt werden kénnen und dann die 
Grana-Struktur viel deutlicher zeigen als unbeschadigte. Es 
liegen hier offenbar ahnliche Verhaltnisse vor wie bei der Fixierung 
der Kerne: eine im lebenden Zustande kaum oder sehr schwer 
sichtbare Struktur wird beim Tode vergrGébert, die verschwimmen- 
den Grenzen der optisch ineinanderflieSenden Strukturbestand- 
teile werden scharfer. Diese Feststellung la8t das friihere MiB- 
_ trauen gegentiber der Granulierung wohl verstandlich erscheinen, 
und zwingt im Hinblick auf die vielen Beobachter, welche die 
Plastiden als mikroskopisch homcgen beschrieben haben, zur An- 
nahme, daf die Grana vielfach submikroskopisch sind und nur 
durch Vergréberung sichtbar gemacht werden kénnen. Nach den 
Erfahrungen mit den Kernstrukturen diirften wohl auch in diesem 
Falle nicht Artefakte vorliegen, sondern vorgebildete Strukturen 
unter dem mikroskopischen Auflésungsvermégen oder ohne 
optisch nachweisbare Phasengrenzen sichtbar geworden 
sein. Die zweite Alternative gibt zugleich die Ursache an, warum 
die Chlorophyllkérner im Ultramikroskop optisch leer erscheinen 
(GUILLIERMOND 1930). 

Die GréBe der Grana variiert nach Herrz von 0,5—2 uw und 
soll artspezifisch sein. Hiermit im Widerspruch stehen freilich 
Beobachtungen bei Lithops und Mikania, wo groBe Grana in 
kleine zerfallen und umgekehrt die kleinen sich zu gréBeren zu- 
sammenschlieBen kénnen. Die Kérnchen werden bei Licht- 
pflanzen stets kleiner gefunden als bei Schattenpflanzen; ent- 
sprechend nimmt die GranagréBe von der Blattoberseite (Palis- 
saden) zur Blattunterseite (Schwammgewebe) zu. Besonders groBe 
und deutliche Grana sind in den Chloroplasten der griinen Friichte 
von Polygonatum sichtbar (MENKE 1934a). 
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Wichtig ist die Feststellung, dai die Grana keine Kiigelchen, 
sondern Plattchen sind (Hxtrz 1936b). Im Profil der flachen 
Chloroplastenscheiben erscheinen sie als Striche (vgl. Abb.110b). 
Die Mikrophotcgraphien von Herrz zeigen keine Lokalisierung der 
Grana im peripheren Gebiete des Kornes, im Widerspruche zu den 
Beobachtungen von PrigsTLEy und Irvine (1907), ZmRKLE (1926) 
und WIELER (1936), nach welchen der Farbstoff in der Rinde an- 
gehauft ist und im Zentrum fehlt. 

Da ausschlieBlich die Grana den griinen Farbstoff enthalten, 
sind sie auch die alleinigen Trager der Fluoreszenz der Chlorophyll- 
korner (HE1Tz 1936b). Mit einem sinnreichen Auflicht-Fluoreszenz- 
mikroskop kann MEtTzNErR (1937) die Grana in lebenden Chloro- 


_plasten wunderbar zur Darstellung bringen. Sie leuchten tiefrot 


auf, wihrend das Stroma dunkel bleibt. Dadurch kann die hete- 
rogene Verteilung des Chlorophylls auch fiir scheinbar optisch 
homogene Chloroplasten einwandfrei bewiesen werden. 


b) Molekular-Struktur der Chloroplasten-Bausteine 


Am Aufbau der Chloroplasten beteiligen sich Eiweifstofte, 
Lipoide und die Pigmente Chlorophyll a, Chlorophyll b, sowie 
Karotine und Xanthophyll, die als Karotinoide zusammengefaBt 
werden. Aus Abb. 108 ist die Architektonik der strukturell 
genauer bekannten Molekiilbausteine zu ersehen. 

Die EiweiBstoffe sind zur Hauptsache im Stroma lokali- 
siert. Sie werden von den Zytologen wie das GeriisteiweiB des 
Zytoplasma als Plastin bezeichnt. Uber die Struktur dieser 
gegen Hydrolyse und Verdauung relativ widerstandsfaihigen 
Proteine weiB man nichts, doch darf man ihnen aus Analogie zu 
anderen widerstandsfahigen EiweiBstoffen wohl den Grundtypus 
der Polypeptidketten zuschreiben. Hierfiir spricht vor allem 
das von Kister (1935c) beschriebene Fadenziehen der Plastiden- 
substanz. Die gegenseitigen Bindungen der Seitenketten miissen 
jedoch sehr lockerer Art sein, so daB die Polypeptidketten sich 
gegeneinander verschieben und aneinander abgleiten kénnen. 
Hieraus erklart sich der scheinbar fliissige Zustand des Stromas. 
Aber die Beweglichkeit der Ketten kann nicht vollkommen frei 
sein wie in einer echten Fliissigkeit, sondern sie miissen im un- 
gestérten Zustande bestimmte gegenseitige Lagen einnehmen. 
Hierauf weist vor allem die Formbestindigkeit und die von der 
runden Tropfenform abweichende Gestalt der Chloroplasten. 

13* 
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Das katalytisch wirksame Eisen befindet sich nach Noack 
(1930) adsorptiv gebunden im Stroma. Man miiBte es sich also 
an einer aktiven Seitenkette des amikroskopischen Polypeptid- 
geriistes vorstellen. Nach ScuumacHER (1929) bestehen die 
Chloroplasten nur z. T. aus Proteinen. 

Falls sich der AssimilationsprozeB ausschlieBlich in den 
Grana abspielt, miissen auch in ihnen Proteine enthalten sein. 
WIELER (1936) nimmt dagegen an, da die Grana nur aus Lipoi- 
den bestehen; sie sollen Trépfchen eines atherischen Oles vor- 
stellen, in denen das Pigment gelést sei. Hiergegen spricht der 
Umstand, daB die Grana nicht Tropfen-, sondern Scheibenform 
besitzen. Es mu8 ihnen also ein formgebendes Prinzip zukommen, 
und da ist in erster Linie wiederum an ein amikroskopisches 
Proteingeriist zu denken. Mikrochemisch tritt die EiweiBkompo- 
nente allerdings hinter dem Lipoidgehalt der Grana zuriick. Dieser 
ist durch die Myelinfiguren, die WEBER (1933) und MENKE (1934) 
an Chloroplasten erzeugten, sowie durch die von STRUGGER (1936) 
aufgefundene Vitalfarbung der Grana mit dem Lipoidfarbstoff 
Rhodamin B und durch Schmelzversuche im Auflicht-Fluorezsenz- 
mikroskop von METZNER (1937) sicher nachgewiesen?). 

Myelinbildung tritt ein, wenn folgende zwei Voraussetzungen 
erfillt sind: erstens miissen die Lipoidmolekiile aus einer eventuell 
vorhandenen lockeren Bindung an das Proteingeriist befreit 
werden, so daf sie ,,zusammenflieBen** kénnen, und zweitens 
diirfen sie nicht nur lipophile, sondern sie miissen auch hydrophile 
Endgruppen besitzen, die nach 8. 63/64 durch Wassereinlagerung 
auseinander weichen. Bei den Lipoiden der Chloroplasten geniigt 
die Anwesenheit von Wasser nicht um Myelinbildung zu erzeugen. 
Man darf hieraus schlieBen, daB den Lipoiden im Chloroplasten 
keine freien hydrophilen Gruppen zukommen, sondern diese 
miissen maskiert vorhanden sein. Denn setzt man sie durch 
Hydrolyse oder Verseifung frei, tritt sofort Myelinbildung ein. 
Die hydrophilen Gruppen der Lezithin-Phosphatide, die in erster 
Linie als Plastiden-Lipoide in Betracht gezogen werden (HUBERT 
1935, Wakxkin 1935), miissen also verdeckt sein. Man kann sich 
dies so vorstellen, daB je zwei solche Lezithin-Molekiile durch 


1) Nach neueren Untersuchungen im Laboratorium von Baas- 
BrcxinG (briefl. Mitt.) soll der Lipoidgehalt der Chlorophyllkérner dagegen 
hauptsichlich im Stroma lokalisiert sein. 
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Veresterung der OH-Gruppe des Cholinbestandteils mit der 
Phosphorsaure des Nachbarmolekiils verbunden sind. 

Uber die Strukturformeln der Pigmente in den Chloro- 
plasten ist man besser unterrichtet als iiber den Molekiilbau der 
eiweiBartigen und lipoiden Bestandteile, wo man zur Hauptsacke 
auf Analogieschliisse angewiesen ist. Dies riihrt einerseits davon 
her, da die Farbstoffe leichter isoliert werden kénnen und anderer- 
seits, da ihnen erhebliches physiologisches Interesse zukommt, 
dem Chlorophyll als wirkliches oder vermeintliches Substrat der 
CO,-Reduktion und den Karotinoiden als Provitamin des Wachs- 
tumsfaktors A. 

Das Chlorophyll-Molekiil sieht wie eine Kaulquappe aus 
mit einem groBen Kopf und einem langen Schwanz (Abb. 108). 
Der Kopf besteht aus vier Pyrolringen, die miteinander zu einem 
Porphinring verkntipft sind. Im: Zentrum beherbergt dieser ein 
Magnesium-Atom und an der Peripherie traigt er beim Chloro- 
phyll a vier Methyl-, eine Athyl- und eine Vinyl-Gruppe sowie 
drei sauerstoffhaltige Seitenketten: namlich eimen Buttersdure-, 
einen Essigsiure- und einen Formaldehyd-Rest. Die beiden 
letzteren sind seitlich untereinander verbunden (in Abb. 108 mit 
9 und 10 angedeutet), so daB ein isozyklischer Ring entsteht, dem 
wegen seiner labilen Acetessig-Ester-Konfiguration fiir den Assi- 
milationsvorgang eine besondere Rolle zugeschrieben wird 
(FIscHER 1935, Stott 1936). Die Siuregruppen sind mit Methanol 
und Phytol (C,,H3,0H) verestert. Es ist nicht sicher, an welchem 
der beiden Saurereste der Phytolschweif sitzt, was in Abb. 108 
nach Stott durch eine Klammer angedeutet ist. 

Das Chlorophyll b unterscheidet sich vom Chlorophyll a 
lediglich durch den Ersatz der in Abb. 108 eingekreisten Methy]l- 
gruppe am 38.C-Atom durch einen Formaldehydrest -CH = O. 
Im polyzyklischen Ring befinden sich 10 Doppelbindungen; sie 
sind konjugiert, das heiBt, sie wechseln regelmaig mit einfachen 
Bindungen ab. Solche Systeme von konjugierten Doppelbindungen 
verursachen eine Lichtabsorption im kurzwelligen Lichte. Durch 
die Porphinring-Bildung wird das System der ungesattigten 
Bindungen so beeinfluBt, daB auBerdem eine starke Absorption 
im langwelligen Rot entsteht. Die Gegenwart des Magnesiums 
veraindert die Lage der verschiedenen Absorptionsbande dieses 
Systems nur unwesentlich, dagegen beeinflu8t es deren Intensi- 
taten. Es ist daher die Ursache der griinen Farbe des Chlorophylls. 
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Wenn man das Magnesium aus dem Porphinkern entfernt, geht 
die prachtige Farbung verloren und verwandelt sich in ein 
schmutziges Olivbraun (Phdophorbide). Der kleine morpho- 
logische Unterschied vom Chlorophyll b gegeniiber Chlorophyll a 
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Abb. 108. Molekiilbausteine der lipoiden Phase im Chlorophyllkorn. 
(NB. Es ist nicht sicher entschieden ob den Karotinen trans- oder die 
hier dargestellte cis-Konfiguration zukommt.) 


geniigt, um dessen blaugriine Farbe durch vermehrte Absorption 
im Blau in einen gelbgriinen Ton zu verwandeln. 

Durch die Stickstoffatome der vier Pyrolringe und das 
komplexgebundene Magnesium erhalt der Kopf des Chlorophyll- 
molekiils hydrophilen Charakter. Sein langer Phytolschweif ist 
dagegen lipophil, so daB in diesem Pigment ein Keulenmolekiil 
mit einem ausgesprochenen lipophilen und einem lipophoben Pole 
vorliegt. 
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Im Gegensatz dazu sind die Karotinoide vollstandig lipophil, vor 
allem die Karotine im engeren Sinne, die ungesittigte Kohlenwasserstoffe 
von der Pauschalformel C,,>H;, vorstellen. Die Xanthophylle konnen dagegen 
bis 6 Hydroxylgruppen enthalten und sind deshalb nicht so extrem hydro- 
phob. In Abb. 108 ist die Strukturformel des in den Blattern vorkommenden 
6-Karotins dargestellt. Es ist eine Kette von konjugierten Doppel- 
bindungen, welche die Blauabsorption, und damit die gelbe bis orange 
Farbung verursachen, mit Methylseitengruppen und zwei endstandigen 
Sechserringen. GroBe Bedeutung hat die Konstitution des f-Karotins fiir 
die Vitaminforschung erlangt, da durch Spaltung der kettenmittelstaindigen 
Doppelbindung (in Abb. 108 durch + angedeutet) und Wasseranlagerung 
2 Molekiile des Wachstumsvitamins A entstehen (KARRER). Das £-Karotin 
ist optisch inaktiv. Beim a-Karotin in der Méhrenwurzel und im Palmél 
ist in einem der Sechserringe die Doppelbindung zwischen den in Abb. 108 
mit 5 und 6 bezeichneten C-Atomen zwischen die Atome 4 und 5 verschoben; 
das mit 6 angedeutete C-Atom wird dadurch asymmetrisch, und das Molekiil 
optisch aktiv. Beim y-Karotin ist der Sechserring geéffnet, indem die Bin- 
dung zwischen dem C-Atom 1 und 6 fehlt. Haufig finden sich kleinere bis 
groBere Mengen a- und y-Karotin in den Blattern, so z. B. a-Karotin im 
Blatt von Daucus Carota (MackINNEY und MitneR 1933) und y-Karotin 
bei Cuscuta salina (SpornR 1935, 8. 193). Zu diesen drei Karotinen gesellen 
sich noch Lykopin und andere, die sich alle durch ihre Schmelzpunkte und 
ihre Absorptionsspektra (Smit 1936) unterscheiden. a- und y-Karotin 
sind wie das $-Karotin Provitamine fiir den Wuchsfaktor A, aber ihre 
Wirkung ist nur halb so groB. Dies riihrt davon her, daB die beiden sym- 
metrischen Halften des B-Karotins genau der chemischen Konstitution des 
Vitamins A entsprechen, wahrend beim a- und y-Karotin zufolge der gering- 
fiigigen morphologischen Verainderungen an einem der endstandigen 
Sechserringe nur die unveradnderte Halfte der Strukturformel Vitamin- 
molekiile liefern kann. Beim Lykopin sind beide endstandigen Sechserringe 
gedffnet; deshalb kommt diesem Karotinoid, das hauptsachlich aus der 
Tomate bekannt ist, tiiberhaupt keine Vitamin-A-Wirkung zu. Diese Ver- 
haltnisse sind von Karrer und Kun aufgedeckt und iibersichtlich dar- 
gestellt worden. Es darf als eines der schénsten Beispiele dafiir gelten, wie 


-wichtig die spezielle Morphologie der Molekiile fiir den Ablauf spezifischer 


Reaktionen im Organismus ist. 

Die gelben Xanthophylle C,)H;¢.,(OH), sind ebenfalls zahlreich. 
Die Architektur ihrer Molekiile ist dieselbe wie bei den orangen Karotinen, 
nur sind an bestimmten Stellen OH-Gruppen in die Strukturformel ein- 
gefiigt. Das Kryptoxanthin besitzt eine solche Hydroxylgruppe am mit 
3 bezeichneten C-Atom, beim Zeaxanthin aus den Maiskérnern sind da- 
gegen beide Sechserringe in dieser Weise substituiert. Diese beiden Ver- 
bindungen kommen in kleinen Mengen im Blattgelb vor; zur Hauptsache 
besteht dieses jedoch aus einem anderen Xanthophyll mit 2 OH-Gruppen, 
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dem Lutein, daB schon langere Zeit aus dem Eigelb bekannt war. In Spinat-, 
Kirbis-, Sonnenblumen-, Lattich-, Gersten- und anderen Blattern macht 
es 50—60% des Xanthophylls aus (Spornr 1935). Die OH-Gruppen be- 
wirken, daB der Beginn der Lichtabsorption verglichen mit /-Karotin 
etwas gegen die kiirzeren Wellenlangen verschober wird. 

Das Grundprinzip des Molekiilbaues aller Karotinoide ist 
nach den obigen Ausfiihrungen eine relativ kurze ungesattigte 
Kohlenwasserstoftkette mit konjugierten Doppelbindungen. Durch 
kleine Variationen in diesem Bautypus entstehen die zahlreichen 
Karotinoide und durch Hydroxylsubstitution die verschiedenen 
Xanthophylle (SmrrH 1937). 

Im Gegensatz zu dieser Variabilitat der gelben Pigmente 
stehen die beiden griinen Pigmente Chlorophyll a und b mit 
ihrer auffallend konstanten Konstitution. Es gelingt daher den 
Gehalt der beiden Chlorophyllfarbstoffe in Blattern nach der 
Methode der quantitativen Spektralanalyse zu bestimmen 
(HEIERLE 1935; SPRECHER, HEIERLE und AtmasI 1935). Bei den 
gelben Blattfarbstoffen ist dies nur unter der Voraussetzung 
moglich, da sie ausschlieBlich aus 6-Karotin und Lutein zu- 
sammengesetzt seien. HETERLE (1935) findet mit dieser Methode 
z. B. fiir Ammersforter Tabak je m? Blattfliche: Chlorophyll a 
29,30 mg, Chlorophyll b 10,38 mg, Karotin 3,52 mg und Xanto- 
phyll 10,63 mg. Molekular ergibt dies fiir die griinen Pigmente 
das bekannte Verhaltnis 3: 1, und auf je vier Chlorophyllmolekiile 
etwas mehr als zwei Molekiile Karotinoide (ca. 4% Molekiil Karotin 
und 11/, Molekiil Xanthophyll.) 


c) Submikroskopische Struktur der Chloroplasten. 


Ks handelt sich nun darum, aus den gegebenen Molekiil- 
arten das Chlorophyllkorn, oder doch wenigstens seine chloro- 
phyllhaltigen Bestandteile, die Grana, aufzubauen. Dabei ist man 
wie bei allen Untersuchungen im submikroskopischen Gebiete 
auf indirekte Methoden angewiesen. Trotzdem die Ultramikro- 
skopie ausscheidet, da sich die Plastiden als optisch leer erwiesen 
haben (GUILLIERMOND 1930), bleiben noch drei verschiedene 
optische Effekte der Chloroplasten, die meBbar sind und Schliisse 
auf deren submikroskopische Struktur gestatten: niamlich die 
Fluoreszenz, die Lichtabsorption und die Doppelbrechung. 

Die letzte Kigenschaft ist in erster Linie auf den Lipoidgehalt 
der Chloroplasten zuriickzufiihren, wahrend die beiden ersten 
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Auskunft tiber den Zustand des Chlorophylls im Plastiden geben. 
Ks ist daher verstandlich, daB wir vor allem iiber die feinbauliche 
Einlagerung der Pigmente Anhaltspunkte besitzen. 

Fluoreszenz. Chlorophyllkérner und molekulare Chlorophyll- 
lésungen (in Azeton, Alkohol usw.) fluoreszieren bei Bestrahlung 
mit kurzwelligem Lichte rot, wahrend dieser Effekt bei kolloi- 
den Lésungen fehlt. Kolloides Chlorophyll kann durch Ver- 
dimnung molekularer Lésungen mit Wasser erhalten werden. 
Die Chlorophylimolekiile vergesellschaften sich dann wegen ihrer 
teilweisen Hydrophobie zu submikroskopischen Trépfchen. Dabei 
verlieren sie ihre Fluoreszenz, offenbar weil sich die einzelnen 
Molekiile zufolge der Assoziation gegenseitig beeinflussen. Noack 
(1927) konnte so zeigen, daB im Gegensatz zu friiheren Auf- 
fassungen das Chlorophyll nicht in kolloidem Zustande in den 
Plastiden zugegen sein kann. Die Fluoreszenz bleibt dagegen 
erhalten, wenn das Chlorophyll in monomolekularer Schicht 
an Aluminiumhydroxyd oder Globulin adsorbiert wird. Man darf 
hieraus mit Noack schlieBen, daB das Chlorophyll in molekularem 
Zustande in Form von monomolekularen Filmen im Plastiden 
vorhanden ist. Wenn eine ebenfalls monomolekulare Schicht 
Lezithin zwischen Chlorophyll und Adsorbens eingeschaltet wird, 
erfolgt eine Verstirkung der Fluoreszenz. Es ist anzunehmen, dai 
die Chlorophyllmolekiile dadurch noch mehr voneinander un- 
abhangig werden und sich gegenseitig in ihrer Fluoreszenz noch 
weniger behindern. HuBeErt (1935) gibt ein Schema, wie man diese 
Verhaltnisse molekularmorphologisch verstehen kann. Am hydro- 
philen Adsorbens wird der Porphinring des Chlorophylls gerichtet 
angelagert, wahrend der hydrophobe Phytolschweif senkrecht 
davon absteht, so daB das Porphinsystem in Abb. 109 im Profil 
sichtbar ist. Das Chlorophyllmolekiil kann in diesem Zustande am 
ehesten mit einem Stempel oder Petschaft verglichen werden: die 
Phytolkette ware der Griff und der Porphinring das Siegel. 

Lichtabsorption. _Uber den Zustand des Chlorophylls im 
lebenden Plastiden kann ferner die Lage seiner Absorptionsbande 
Auskunft geben. Die Schule von Baas-BrcxKine hat fiir diese 
Untersuchung vor allem die Lichtabsorption im aueren Rot ver- 
wendet. Lebende Blatter zeigen ein Absorptionsmaximum bei 
6810 A. (BAAs-BECKING und Kontne 1934, Huserr 1935). Bei 
aus der Pflanze isoliertem Chlorophyll ist diese Absorptionsbande 
jedoch mehr oder weniger gegen das Gebiet kiirzerer Wellen- 
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langen verschoben. Am stirksten ist der Effekt in Hexan, wo die 
Verschiebung beinahe 200 A betragt, denn Waxxkre (1935) findet 
das Absorptionsmaximum in diesem Lésungsmittel bei 6620 A. 
Es ergibt sich hieraus die Aufgabe, Zustiinde des Chlorophylls 
aufzusuchen, in welchen seine Absorption méglichst derjenigen der 
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Abb. 109. Schema der gegenseitigen Beziehung der Chloroplastenbausteine 

(nach Huserr 1935). Hydrophile Gruppen schraffiert, lipophile schwarz; 

Chlorophyllmolekiile T-férmig, Lezithinmolekiile gabelférmig, Xanthophyll- 
ketten stabférmig. P Protein-, L Lipoidschicht. 


lebenden Plastiden gleicht, woraus auf sein Verhalten im Chloro- 
phyllkorn geschlossen werden kénnte. 

Nach der Regel von Kunpr ist die Lage der Absorptions- 
banden vom Brechungsindex des Lésungsmittels abhangig, in 
dem Sinne, dafi mit steigendem Brechungsvermégen eine Ver- 
schiebung gegen das Gebiet der langeren Wellenlange erfolgt. Dies 
trifft jedoch fiir Chlorophyll nur in beschranktem Mae zu, 
namlich unter der Voraussetzung, daB man chemisch gleichwertige 
Loésungsmittel untereinander vergleicht. So findet WaAKKIE vier 
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verschiedene Reihen von Stoffen, innerhalb denen die Regel von 
Kunpr gilt: 1. rein lipoide Flissigkeiten wie Heptan, Tetrachlor- 
kohlenstoff, Benzol; 2. Athylather und Ketone; 3. Alkohole; 
4. Wasser, Glycerin. In den lipoiden Lésungsmitteln ist die rote 
Absorptionsbande am weitesten von ihrer natiirlichen Lage weg 
gegen gelb verschoben, bei den Ketonen etwas weniger (z. B. 
Azeton 6640 A) und bei den Alkoholen noch weniger (Athyl- 
alkohol 6665 A, Benzylalkohol 6720 A). Man kommt also den 
natirlichen Verhaltnissen im Blatte um so naher, je hydrophiler - 
sich die Lésungsmittel verhalten. Durch Zugabe von Lipoiden 
(Na-Oleat) zu alkoholischen Lésungen kann man daher die Lage 
der Absorptionsbande nicht verbessern, sondern sie wird im 
Gegenteil um 20 A verschlechtert. Dem natiirlichen Blattgrim am 
nachsten kommen Lésungen in Wasser (6720 A); trotzdem in 
diesen lipophoben Loésungsmitteln das Chlorophyll nicht mehr 
molekular, sondern kolloid gelést ist, macht sich der EinfluB der 
vermehrten Hydrophilie in einer starken Annaherung an die Ver- 
haltnisse im lebenden Chloroplasten geltend. Man darf hieraus 
wohl schlieBen, daB das Absorptionsvermégen bei 6810 A im 
Chlorophylikorn durch Assoziation des Pigmentes. mit hydro- 
philen Gruppen, z. B. EiweiB, zustande kommt. WaAxkKIE nimmt 
zwar eine Assoziation der Chlorophyllmolekile untereinander an, 
weil die kolloide Lésung dem natiirlichen Zustande am nachsten 
komme. Ferner findet WaxkxkIE, da bei konzentrierten Chloro- 
phyllésungen das Gesetz von BrER-LAMBERT, welches Proportio- 
nalitat zwischen Absorption und Konzentration voraussetzt und 
beim Chlorophyll nachgewiesenermafen bis zu 0,1% Lésungen 
erfiillt ist, seine Giiltigkeit verliert, da das Absorptionsmaximum 
im Rot gegen 6800 A zu wandern beginnt. Weil im Chlorophyll- 
korn bis 6° Chlorophyll enthalten sein kénnen (EULER, BERG- 
MANN und HeEtistr6m 1934), verdient diese Feststellung Be- 
achtung. Auch hier vermutet WAKKIE eine Steigerung der Asso- 
ziation der Chlorophyllmolekiile untereinander, doch ist diese An- 
nahme im Widerspruch mit der Chloroplastenfluoreszenz, die nur 
bei molekularer Verteilung des Chlorophylls méglich ist. Wir 
stehen also vor dem Widerspruch, daB die Chlorophyllmolekiile 
einerseits nicht miteinander vergesellschaftet sein diirfen, um 
fluoreszieren zu kénnen, andererseits sollen sie aber nach WAKKIE 
doch verassoziiert sein, um die richtige Lage der Absorptions- 
bande im Rot zu liefern. Ich glaube daher, das man die letzte 
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Méglichkeit besser fallen 148t und sich vorstellt, daB die Ab- 
sorptionsbande eher durch Wechselwirkung mit Proteinen von 
bestimmter Hydrophilie an die richtige Stelle geschoben wird, da 
ja ein derartiger Effekt durch hydrophile Gruppen eindeutig 
nachgewiesen ist. Diese Art der Auffassung ist im Schema von 
Husert iiber die Verteilung der Pigmente in den Grana der 
Chlorophyllkérner, dem wir uns jetzt zuwenden wollen, bereits 
enthalten (Abb. 109). 

Die schematische Darstellung zeigt eine enge Beziehung 
zwischen den Chlorophyll- und Lipoidmolekiilen (vgl. dagegen 
FuBnote S. 196). Ferner wird eine Verbindung der im Profil sicht- 
baren Porphinringe mit einem hydrophilen Eiwei8komplex an- 
genommen. Nach Evuier, BercmMaNnn und HEeEListrOM muB 
dieser Komplex 10—20mal so gro8 sein wie ein Chlorophyll- 
molekiil (vgl. Abb. 110a), doch sind bei dieser Berechnung Lipoide 
und Stroma-Protein mit einbezogen, so da der Eiweib-Anteil 
der Grana also kleiner ausfallen kann, und die Pigmentmolekiile 
nicht um eine ganze GroSenordnung an Masse zu iibertreffen 
braucht. Mestre (1930) nennt die Verbindung zwischen Chloro- 
phyll, Lipoid und Protein Phyllochlorin-Komplex. Eine der- 
artige chemische Anlagerung mu auch vom _ pbysiologisch- 
chemischen Standpunkt aus gefordert werden, da aktive Bio- 
katalysatoren vom Charakter des Chlorophylls nach WILLSTATTER 
nur durch Zusammenwirkung mit einem kolloiden Trager en- 
zymatisch wirksam sein kénnen. Stouu (1936, 8. 59) nennt die 
hypothetische Verbindung in Anlehnung an die Nomenklatur 
WILLSTATTERS Chloroplastin-Symplex. (Es ist zu bemerken, daB 
in diesem Terminus der Ausdruck ,,Plastin“* nicht im Sinne der 
alten Autoren verwendet wird, die damit das Stroma-EiweiB 
bezeichnet haben, waihrend hier das Grana-EKiweif gemeint ist.) 
Fiir eine enge Bindung der Pigmente an das hydrophile Protein 
spricht ferner die Tatsache, daB weder Chlorophyll noch Xantho- 
phyll (wohl aber Karotin) mit Benzol und anderen organischen 
Lésungsmitteln aus trockenem Blattpulver extrahiert werden 
kénnen. Offenbar miissen diese Farbstoffe erst hydrolytisch frei- 
gelegt werden. 

Im Schema sind nun noch die gelben Pigmente unterzu- 
bringen. Auf je zwei Chlorophyllmolekiile kommt etwa 1 Karo- 
tinoidmolekiil. Wegen ihrer Lipoidléslichkeit werden sie sich 
voraussichtlich parallel zu den Fettsiureketten lagern. In der 
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Nahe des hydrophilen Lezithinpoles (Phosphorsaure und Cholin) 
wird sich Quellungswasser einlagern. Die Xantophyllmolekiile 
werden daher die eine ihrer beiden hydrophilen OH-Gruppen 
dieser Wasserschicht, die andere dagegen dem hydrophilen 
Proteinkomplex zukehren. Falls die gelben Pigmentmolekiile mit 
fir die Lichtabsorption verantwortlich sind, scheint die ihnen von 
HUBERT zugewiesene Lage allerdings unwahrscheinlich, denn es 
ist dann anzunehmen, da sie dem Lichte nicht ihre Stirnseite, 
sondern wie die chromogenen Porphinringe des Chlorophylls, ihre 
Breitseite zuwenden. 

Das Schema entspricht der Forderung monomolekularer 
Chlorophylischichten von Noack; die einzelnen Chlorophyll- 
molekiile sind voneinander unabhangig und daher fluoreszenz- 
fahig, und die richtige Lage des Maximums der Rotabsorption 
kame durch die Bindung an den hydrophilen Proteinkomplex 
zustande. Wie Metzner (1937) nachweist, steigt die Fluoreszenz, 
wenn man die Plastiden Lipoide schmilzt oder lost. Dies ist so 
zu verstehen, daB in den molekularen Schichten eine gewisse 
gegenseitige Beeintrachtigung der Chlorophyllmolekiile besteht, 
die durch Erwirmen oder Lisungsmittel aufgehoben. wird, so da 
sie unabhangig voneinander werden und starker zu fluoreszieren 
vermogen. 

Doppelbrechung. Weitere Anhaltspunkte liefert die Doppel- 
brechung der Chloroplasten und Phaoplasten. Sie ist von ScaRTH 
(1924) entdeckt, und von KtsTsEr (1933, 1935b), Menxe (1934a, b), 
ULiricH (1936) und WrBer (1937) allgemein verbreitet gefunden 
worden. Die Schule von WEBER schreibt die Ursache der optischen 
Anisotropie mit Recht den Lipoidsubstanzen zu, die zur Aus- 
wanderung gebracht werden kénnen und dann auffallende doppel- 
brechende Myelinfiguren liefern (WEBER 1933, MENKE 1934a). 

Ktsrer (1933) und Menke (1934b) finden die platten- 
férmigen Chloroplasten von Mougeotia, Mesocarpus, Spirotaenia, 
Spirogyra und anderen Algen im Profil und im Querschnitt deutlich 
doppelbrechend, und zwar negativ in bezug auf die Plastiden- 
dicke; in der Aufsicht erscheinen sie dagegen isotrop. Nach diesen 
Angaben sind daher entweder die ganzen Chloroplasten oder die 
einzelnen Grana als optisch einachsig mit negativer Doppel- 
brechung zu betrachten. 

Grundlegend sind nun die Beobachtungen von MEnxKE (1934b) 
an Closterium. Hier konnte er durch reversible Imbibitions- 
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versuche mit Glyzerin nachweisen, da die negative Doppel- 
brechung auf Formanisotropie beruht, denn mit steigender 
Konzentration der Imbibitionsfliissigkeit sinkt die Doppelbrechung 
auf Null und wird in wasserarmem Glyzerin mit einem Brechungs- 
vermégen von 1,4 sogar positiv. Hiermit ist fiir die Closterien- 
Chloroplasten negative Form und positive Eigendoppelbrechung 


GréBenordnung GraBenordnung 
-  1000A= G1 aL 4b 
a) b) 


Abb. 110. Chloroplastenbau. a) Submikroskopischer Schichtenbau ohne 

Beriicksichtigung der Grana-Struktur. P Protein-, L Lipoidschicht; b) 

Chloroplast in Profilstellung, Schichtenbau in die Grana verlegt (FREY- 
Wyss tine 1937¢c). 


nachgewiesen. Negative Formdoppelbrechung wird durch eine 
submikroskopische Plattchenstruktur verursacht, wie sie in 
Abb. 110 dargestellt ist. Die positive Kigendoppelbrechung, die 
iibrig bleibt, wenn der Plattcheneffekt durch Glyzerin-Einlagerung 
aufgehoben wird, mu der optisch anisotropen Komponente des 
Plastiden zukommen, und das sind die Lipoide. Bei den Ver- 
suchen von MENKE (1934b) liefern sie Myelinfiguren, die wie 
Lezithin, Natriumoleat usw. in bezug auf den Radius der Schlauche 
durchweg optisch positiv sind. Hieraus folgt eine Orientierung 
der Lipoide im Plastiden wie in Abb. 110a (Z). Die Zwischen- 
schichten waren als hydrophil zu betrachten, und in jene Lagen 
miiBte das Glyzerin beim Imbibitionsversuch eindringen. Die 
Anordnung von Abb. 110a deckt sich nun auffallend mit dem 
Molekularschema von Abb. 109. Es darf deshalb als Arbeits- 
hypothese gefolgert werden, daB die geordneten Lipoidschichten 
im Chloroplasten das Chlorophyll enthalten (vgl. dagegen FuB- 
note $. 196), und daf die hydrophilen Zwischenschichten die 
wichtigen hydrophilen EiweiSsubstanzen beherbergen. Es ist zu 


oes a 


3. Chloroplasten 207 


-. bemerken, daB die gegebene Deutung mit den Beobachtungen 


von MENKE steht und fallt. Da bis jetzt keine Plattchendoppel- 
brechungskurven veréffentlicht worden sind, ware eine Bestitigun g 
dieser theoretisch wichtigen Befunde durch quantitative Gang- 
unterschiedmessungen in Funktion des Brechungsvermégens vom 
EinschluBmittel dringend erwiinscht. Fir den _postulierten 
Schichtenbau (Plattchenanisotropie) scheint mir die Tatsache zu 
sprechen, da8 bei Entquellung der Plastiden durch Plasmolyse, 
d.h. durch Steigerung des Brechungsvermégens der hydrophilen 


-Proteinschichten, die Doppelbrechung sinkt (Kisrer 1937, 


WesBeER 1937). Einen neuen Beweis fiir die Plattchenstruktur 
liefern die Beobachtungen von Menke & Kister (1938) iiber den 
Dichroismus vergoldeter Plastiden. 


Strukturschema. Eine weitere Einsicht erhalt man durch 
quantitative Uberlegungen. Hierbei soll vorerst von der Grana- 
struktur abgesehen und zunachst vereinfachend vorausgesetzt 
werden, da8B die submikroskopischen Lipoidschichten den Plastiden 
ununterbrochen durchsetzen. EULER, BERGMANN und HELL- 
stROM (1934) haben fiir die Chlorophyllk6rner von lates densa. 
folgende GréBen bestimmt: 


Jeder Chloroplast enthalt 6° oder 2,75 - 10> g Mol Chloro- 
phyll (Mol. gew. = 900); der Plastidenradius betragt etwa 2 wy. 
Unter Voraussetzung eines lamellaren Baues kann man hieraus 
berechnen, da 66 Chlorophyll-Doppelschichten im Chlorophyll- 
korn von Elodea sitzen miBten (FREY-WyssLInG 1937). Diese 
verteilen sich auf eine Plastidendicke von etwa 2 yw, so daB ihre 
Abstande ca. 300 A betragen wiirden. 


Der errechnete Abstand soll nun mit der molekularen Dicke einer 
Lezithin-Doppelschicht verglichen werden. Die Linge der Kohlenwasser- 
stoffketten wie sie im Phytol, den Fettséuren usw. vorliegen, kénnen mit: 
Hilfe der Abstandsregeln geschatzt werden. In einer ebenen Zickzackkette 
betragt der Abstand d von einer CH,-Gruppe bis zur iibernachsten 2,54 A 
(Abb. 40b). Wenn man die Anzahl der Kettenglieder kennt, kann man die 
Lange des Fadenmolekiils ungefahr angeben, indem man die halbe Anzahl 
der C-Atome, die in der Kette direkt miteinander verbunden sind, mit 2,5. 
multipliziert. Wenn Doppelbindungen vorliegen oder O-Atome in den 
Ketten eingeschaltet sind, verandern sich die Atomabstande allerdings 
merklich; doch kann man fiir eine rohe Abschatzung trotzdem wie angegeben 
verfahren, wenn auf eine gréBere Anzahl -C-C-Bindungen nur vereinzelte 
Sauerstoffbriicken oder Doppelbindungen (wie z. B. beim Phytol) fallen. 
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Auf diese Weise erhalt man fiir die Lange der Phytolkette am Chloro- 
phyllmolekiil etwa 20 A und fiir den Stiel der Lezithin-Gabel etwa 10 A. 
Da die Dicke der Doppelschicht im wesentlichen durch zwei Phytollangen 
und durch eine Cholinlange bedingt ist, muB sie daher gréBenordnungs- 
maBig 50 A betragen. Wir sehen hieraus, daB der errechnete Abstand der 
Schichten von der GréBenordnung 300 A einen méglichen Wert darstellt. 
In Abb. 110a wiirde also die griine Lipoidschicht (L) etwa 50 A und die farb- 
lose Proteinschicht etwa 250 A betragen. Diese Schichtdicken sind durchaus 
von der GréBenordnung, wie sie von der Theorie fir die Erzeugung von 
Plattchendoppelbrechung verlangt werden. Nach dem aufgestellten Schema 
machen die Pigmentschichten einen Sechstel oder etwa 17 Raumprozent aus. 
Ungefahr die Halfte ihrer Masse besteht aus Lipoidsubstanz, so da man 
auf etwa 8% Pigmentsubstanz schlieBen kann. Wenn man nun noch be- 
ricksichtigt, daB auf je 2 Chlorophylimolekile 1 Karotinoidmolekil vor- 
handen ist, kommt man auf etwa 6% Chlorophyll, wie sie von EULER, 
BercMANN und Hettistrém gefunden worden sind. Dieses Ergebnis ist 
bemerkenswert, da wir ja zu dessen Ableitung nicht vom Chlorophyllgehalt, 
sondern von der Dicke der bimolekularen Lipoidschichten ausgegangen 
sind. Die angenommene Oberflachenentwicklung fihrt also zu keinerlei 
Schwierigkeiten. Die angestellten Berechnungen und Uberlegungen zeigen, 
da das Strukturschema von Abb. 110a keine Widerspriiche oder unmég- 
liche Annahmen enthalt. Sie stellen jedoch nicht etwa Beweise, sondern nur 
Wahrscheinlichkeitsgriinde fiir dessen Richtigkeit dar. 

Wenn man die quantitativen Beziehungen zwischen Chloro- 
phyllschichten und ungefarbter Plastidensubstanz nach unserem 
heutigen Wissen etwa wie in Abb. 110a darstellen darf, so ergibt 
sich aus diesem Strukturschema auch die Méglichkeit, den Aufbau 
der Grana abzuleiten. Die Schichtdicken von ZL und P verhalten 
sich in Abb. 110a namlich etwa wie 1:5, und da ist es unwahr- 
scheinlich, da die gesamte Proteinmasse der dicken P-Schicht 
direkt an der CO,-Reduktion beteiligt ist; sondern hierfiir werden 
wohl in erster Linie nur die der Pigmentschicht benachbarten 
Kiweibgrenzgebiete in Betracht kommen, auf welche die von den 
Farbstoffen eingefangene Lichtenergie direkt tibertragen werden 
kann. Es ist nun denkbar, da® die Grana der Chlorophyllkérner 
nur die unmittelbar an der photochemischen Umsetzung mit- 
wirkenden Proteingrenzschichten enthalten, wahrend die am 
AssimilationsprozeS mehr mittelbar beteiligten Zwischengebiete 
(z. B. Aufbau von transitorischer Starke) in das farblose Stroma 
verlegt sind. Schreibt man den Proteinschichten der Grana eine 
ahnliche Dicke wie den Pigmentschichten zu, wiirde ein Granum 
von 0,2—0,3 uw Dicke etwa 20—30 Pigmentlagen enthalten, und 
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im diskusformigen Chlorophyllkorn miiBten dann etwa 2—3 Lagen 
der scheibenférmigen Grana tibereinander liegen (Abb. 110b), um 
die oben errechnete Zahl von 60 bimolekularen Chlorophyll- 
schichten zu erreichen. 

Wie Abb. 110 zeigt, besteht das Grundprinzip der Chloro- 
plastenstruktur in der laminaren Flachenentwicklung, und dieses 
Prinzip wird konsequent vom molekularen bis ins makroskopische 
Gebiet hinauf verfolgt. Die bimolekularen Chlorophyllschichten 
setzen die scheibenférmigen, submikroskopischen bis mikro- 
skopischen Grana zusammen, diese liegen ihrerseits schichtenweise 
in diskus- oder plattenfoérmigen Chloroplasten, und die Chloro- 
phyllkorner werden schlieBlich in wiederum laminaren Blatt- 
spreiten dem Lichte ausgesetzt. Die Assimilationszellen im 
Palisadengewebe fiigen sich nach ihrer Morphologie allerdings 
nicht in das Schema der flachenhaften Entwicklung ein; dagegen 
erinnern ihre Form-und Anordnung an die Gestalt und Orien- 
tierung der lipophilen Molekiile in den bimolekularen Chlorophyll- 
schichten (vgl. Abb. 109). 

Die konsequente Verfolgung eines bestimmten morpholo- 
logischen Prinzips durch mehrere GroSenordnungen hindurch 
_bildet ein interessantes Gegenstiick zum Faseraufbau, wo die 
Linearentwicklung eine ahnliche Rolle spielt. Der laminaren 
Reihe: Molekularschicht /Granum /Chlorophyllkorn / Blattspreite, 
kann man die lineare Reihe: Fadenmolekiil / Fibrille / Faser / Bast- 
strang gegeniiber stellen. In beiden Fallen sind die Einheiten an 
der Grenze vom mikroskopischen und submikroskopischen Ge- 
biete (Grana und Fibrillen) umstrittene GroBen, da tiber ihre 
Individualitét verschiedene Meinungen bestehen. Doch andert 
dies am Strukturprinzipe nichts, denn dieses bleibt richtig, un- 
abhangig von der Selbstandigkeit, die man jenen EKinheiten zu- 
schreibt. Vor allem verdient hervorgehoben zu werden, dafs in 
beiden Fallen die Formdoppelbrechung den Schliissel fiir die 
Aufklarung der submikroskopischen Struktur an die Hand ge- 
geben hat: bei den Fasern durch die Entdeckung der Stabchen- 
doppelbrechung und bei den Chloroplasten durch die Feststellung 
ihrer Plattchendoppelbrechung. 

Assimilationseinheit. Wahrend sich die Chemiker den photo- 
synthetischen ProzeB an das Chlorophyllmolekiil gebunden denken 
(Stoxx), neigen die Physiologen dazu, das Pigment nur als Energie- 
fanger zu betrachten und die eigentliche chemische Leistung der 
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stufenweisen Hydrierung den Proteinen im Chloroplasten zu- 
zuschreiben. Dies wird zum Teil aus der BLackmaNschen Dunkel- 
reaktion, vor allem aber aus den Feststellungen von EMERSON 
und ARNOLD (1932) geschlossen, wonach fiir die Reduktion von 
einem CO,-Molekiil eine sogenannte Assimilationseinheit von 
rund 2500 Chlorophyllmolekiilen notwendig ist. GaFFRON und 
Wont errechnen fiir dieselbe Einheit etwa 1000 Molekiile. Diese 
Beobachtungstatsache stellt alle Versuche, den Assimilations- 
mechanismus aus der chemischen Konstitution des Chlorophyll- 
molekiils herzuleiten in Frage (WILLSTATTER 1933, FRANCK 1935, 
Stott 1936, FricKER 1937). Nach Garrron und Wout (1936) 
soll das Pigment nur als spezifischer Energietibertrager tatig sein, 
wobei eine sehr groBe Anzah! Chlorophyllmolekile nétig ware, um 
die fiir die Assimilation von einem CO,-Molekiil notwendigen vier 
Lichtquanten einzufangen (WaRBURG und NEGELEIN 1923, 
ScumucKER 1930). Wenn solche Assimilations-EKinheiten auf- 
treten, ist zu erwarten, daB sich dies auch morphologisch irgend- 
‘wie duBere. Herrz (1936a) vermutet eine Beziehung zu den Grana. 
Dies muB aber ausgeschlossen werden, denn wenn nach EULER, 
BERGMANN und HELLSTROM (1934) ein Chlorophyllikorn 1,65 - 10° 
Chlorophyllmolekiile enthalt, miBten ja etwa 10° oder eine Million 
Grana vorhanden sein. Auferdem betragt die Oberfliche einer 
bimolekularen Schicht von 2000 Chlorophyllmolekiilen nur 
1000 - 100 A? = 102. Als Quadrat hatte diese Fliche eine 
Seite von blo& 0,03 uw. Die Assimilationseinheit ist ‘also sicher 
amikroskopisch. Auf einer einzigen Pigmentlamelle eines 
Granums miiBten sich schon deren 100 befinden. Ob und wie sie 
individualisiert sind, kann aus unserem Schema nicht hervor- 
gehen. 

Baas Becxine & Hanson (1937) sehen in der Assimilations- 
Kinheit nur eine statistische GréBe. Sie vermuten, da in den mono- 
molekularen Chlorophyllschichten je vier Chlorophyllmolekiile 
zu 'Tetraden vereinigt seien, in welchen sich die reaktionsfahigen 
isozyklischen Ringe (Abb. 108, C 6, 9, 10) einander zuwenden. 
Im Symmetriezentrum der vier asymmetrischen, tetragyrisch an- 
geordneten, ebenen Porphinkerne soll die Assimilationskohlen- 
siiure als Orthokohlensiure gebunden und hydriert werden. Durch 
intermolekulare Drehungen. der voneinander unabhangigen 
Porphinringe trete die giinstige gegenseitige Lage, die zur Fest- 
legung eines CO, notwendig sei, so selten ein, daB& sich von 1000 
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bis 2000 Chlorophyllmolekiilen jeweilen nur eine Tetrade im 
assimilationsfahigen Zustande befinde. Diese Auffassung setzt 
senkrecht zu den monomolekularen Chlorophyllschichten vier- 
zahlige Drehachsen als Symmetrieelemente voraus, von denen man 
erwarten diirfte, daB sie sich im kristallisierten Chlorophyll auch 
irgendwie bemerkbar machen. Eine derartige Bestatigung liegt 
jedoch bis jetzt nicht vor; vielmehr ist beim Athylchlorophyllid, 
das in Form von Kristallchen gewonnen werden kann, dreizahlige 
Schranbensymmetrie als Anordnungsprinzip gefunden worden 
(Keretaar & Hanson 1937). Hingegen darf die erwahnte Hypo- 
these das Verdienst fiir sich in Anspruch nehmen, die urspriingliche 
Ansicht, nach welcher der Assimilationsvorgang im Kontakt mit 
den Chlorophylimolekiilen vor sich geht, wieder in ihre Rechte 
eingesetzt zu haben. 


— 14* 


Ill. Feinbau der Plasmaderivate 


Die Struktur des lebenden Plasmas zeichnet sich durch die 
Abwesenheit von homogenen Gitterbereichen aus. Im Gegensatz 
hierzu wird der Feinbau der Plasmaderivate in der Regel durch 
eine gittermaBige Anordnung der Molekiilbausteine beherrscht. 
Dies riihrt davon her, daB sich am Aufbau des Protoplasmas ver- 
schiedene Fadenmolekiile und spezifisch voneinander abweichende 
Polypeptidketten beteiligen, wahrend die hochpolymeren Geriist- 
substanzen und Reservestoffe gewdhnlich zur Hauptsache aus 
nur einer bestimmten Art von Makromolekiilen aufgebaut sind, 
die sich relativ leicht geordnet zusammenfiigen und so der Réntgen- 
analyse zugdnglich werden. Wir sind daher iiber die submikro- 
skopische Struktur dieser meta- und alloplasmatischen Zell- 
bestandteile viel besser unterrichtet als tiber den Feinbau der 
lebenden Substanz; und es ist bezeichnend, da die Neuum- 
schreibung der Micellarlehre, die mit Hilfe des Uberganges vom 
Micellar- zum Molekulargeriist erfolgreich auf die Plasmastruktur 
iibertragen werden kann, aus dem Aufbau der Zellwande abgeleitet 
worden ist. Wahrend wir iiber den Feinbau des Plasmas also 
erst ein allgemeines Bild entwerfen kénnen, liegt iiber die Ultra- 
struktur der Geriistsubstanzen eine Fiille genau mefbarer Daten 
vor. Im Rahmen dieser Monographie soll iiber die bisher er- 
schlossenen Strukturen berichtet werden, wobei weniger die 
physikalisch-chemischen als die biologischen Fragestellungen der 
Feinbaulehre Beriicksichtigung finden sollen. Im Kapitel iiber 
die Geriistsubstanzen sind die maSgebenden geriistbildenden 
makromolekularen Stoffe neben den Untertiteln in Klammer er- 
wihnt. 


1. Geriistsubstanzen 
a) Meristematische Zellwainde (Zellulose) 
Die primire Zellwand pflanzlicher Meristeme unterscheidet 
sich physiologisch und histochemisch wesentlich von den sekun- 
dairen Membranen erwachsener Gewebe. Vor allem zeichnet sie 
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sich durch ihr Flachenwachstum (Intussuszeptionswachstum) 
aus; die sekundaren Wandschichten werden dagegen wihrend 
des anschlieBenden Dickenwachstums der Membran durch 
Apposition gegen die ausgewachsene Primarhaut niedergelegt. 
Die primaren Membranen verhalten sich daher in mancher Hin- 
sicht von den machtigen Sekundarwanden sehr abweichend. Vor 
allem fehlen ihnen die mikroskopischen Zeichnungen wie Tiipfelung, 
Streifung usw. Sie sind sehr diinn und werden darum gewohnlich 
mit zur sogenannten ,,zusammengesetzten‘‘ Mittellamelle ge- 
rechnet, die eigentlich aus drei Blattern besteht: der urspriing- 
lichen, bei der Zellteilung aus der Zellplatte hervorgegangenen 
unpaaren Mittellamelle und den beiden an diese angelagerten 
Primarhauten. Eine weitere wichtige Besonderheit der meriste- 
matischen Zellwande besteht darin, daB sich in ihnen mikro- 
chemisch keine Zellulose nachweisen ]a8t (TuprpER-CarEy und 
PriestLeEY 1923). GUNDERMANN, WERGIN und Hess (1937) 
konnten jedoch die Faserperiode der Zellulose in den Meristem- 
zellen der Avenakoleoptile (nach Entfernung der Epidermis) 
rontgenometrisch nachweisen. Da auf ihren Aufnahmen nur 
Interferenzen von den Netzebenen senkrecht zur Kettenachse auf- 
treten, miissen die vorhandenen Zellulosefaden aus so wenigen 
parallel gelagerten Kettenmolekiilen bestehen, da8 parallel zur 
Kettenachse eine. ungeniigende Anzahl von Gitterebenen zur Er- 
zeugung von Réntgeninterferenzen vorhanden ist. THIMANN und 
BonNER (1933) finden in der getrockneten Avenakoleoptile ana- 
lytisch 42% Zellulose, doch ist in diesem Werte, wie auch bei 
den Réntgenuntersuchungen von Heryn (1933, 1934) die Epi- 
dermis mit bereits verdickten, dem Streckungswachstum einen 
Widerstand entgegensetzenden, Wanden mit einbezogen. Un- 
verdickte Meristemwande enthalten wohl weniger Zellulose, doch 
ist sicher, da in ihnen bereits ein zusammenhangendes, zartes 
Membrangeriist aus Zelluloseketten besteht. Da die Zellulose 
durch andere Membranstoffe (s. S. 226) maskiert wird, ist es be- 
sonders wertvoll, daB sie ihre Gegenwart durch ihre Doppel- 
brechung verrat. Die Pektinstoffe, die als Begleitsubstanzen auf- 
treten, sind bis jetzt in der Pflanze noch nie doppelbrechend ge- 
funden worden. 

Mit Hilfe der Doppelbrechung kann man entscheiden, wann 
die Zellulose bei der Anlage der jungen Membran nach der Zell- 
teilung zuerst in Erscheinung tritt. Nach Brckrr (1934) wird die 
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sogenannte Zellplatte im Phragmoplasten bei den Staubfaden- 
haaren von J'radescantia zuerst in Form von Trépfchen sichtbar, 
dié Brownsche Bewegung zeigen. Sie sollen nicht den Spindel- 
faden entlang wandern, wie andere Autoren annehmen, sondern 
an Ort und Stelle durch Entmischung aus dem dichten Plasma 
entstehen (BECKER 1935). Die Trépfchen verkleben seitlich zu 
einer kérnigen isotropen Membran, die jedoch vorerst die Seiten- 
wande nicht beriihrt und Pektinreaktion aufweist (Farbung mit 
Rutheniumrot). Ihre Selbstandigkeit wird durch die Plasmolyse 
nachgewiesen. Von dem Momente an, wo dieses System den 
Phragmoplasten vollstaéndig durchwachsen hat und die Wand der 
Mutterzellen erreicht, leuchtet die neue Querwand im polari- 
sierten Lichte auf. Offenbar bildet der in zwei Halften gespaltene 
Phragmoplast an seiner Oberflaiche im Kontakt mit der neuen 
Membran sofort Zellulose. Es scheint mir unwahrscheinlich, daB 
ein flachenhaft entwickeltes Zellulosegeriist aus den von BECKER 
beschriebenen Trépfchen entsteht. Auch die Bildung von Proto- 
pektin aus Flissigkeitstrépfchen ist schwer zu verstehen. Ich 
vermute daher, daB die Trépfehen Hydratationswasser vorstellen, 
das frei werden mu, wenn in der Zellplatte hochpolymere Ketten- 
molekiile aus niedrig molekularen Zuckern aufgebaut werden. 
Die Tatsache, daB sich die Mikrovakuolen vital mit basischen 
Farbstoffen (Neutralrot) farben, spricht nicht gegen diese Auf- 
fassung, denn sie kénnen sehr wohl wasserlésliche Bestandteile 
enthalten; doch ist es kaum méglich, daB sie unlésliche Membran- 
stoffe wie Protopektin oder Zellulose beherbergen. Die Bildung 
dieser Wandstoffe mu8 submikroskopisch im Phragmoplasten ge- 
schehen, und sie werden erst sichtbar, nachdem ein mikroskopisches 
System von Protopektin gebildet ist, gegen welches dann sofort 
beidseitig pektinhaltige Zellulose niedergelegt wird. In diesem 
duBerst jungen Zustande sind also bereits die urspriingliche Mittel- 
lamelle und die beiden Primirhiute zugegen; es ist jedoch an- 
zunehmen, dafs alle drei Schichten an Machtigkeit zunehmen, 
bevor dann das Flichenwachstum beginnt. 

Zellstreckung. Am besten bekannt ist die submikroskopische 
Morphologie des Streckungswachstums, wobei kurzzylindrische 
Zellen in kurzer Zeit ihre Liinge vervielfachen. Alle streckungs- 
fihigen Meristemzellen besitzen Réhrenstruktur. Dies 
ist unter anderen fiir die Avenakoleoptile (S6pinG 1934, BonnER 
1935), die Filamente der Graser (ScHocH-BopmMER 1936, FRry- 
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Wysstine 1936c), den schnell wachsenden Sporogon-Stiel des 
Moses Pellia (OVERBECK 1934, vAN ITERSON 1935) nachgewiesen; 
auch die Bastfasern und alle Abkémmlinge des Kambiums be- 
sitzen duBerst diinne, oft schwer sichtbare Primarhaute mit 
Réhrenstruktur. Schematisch kann das sehr zarte Zellulose- 
geriist einer solchen Wand durch Abb. 111 wiedergegeben werden. 

Es ist daran zu erinnern, 
daB sich bei Réhrenstruktur 
die Aufsicht der Zellwande 
in bezug auf die Zellachse 
negativ verhalt. Wenn man 
nun streckungsbereite Gewebe 
kiinstlich dehnt, schligt die 
Doppelbrechung ihrer Zellen 
um und wird positiv. Werden 
sie dagegen durch das Wachs- 
tum gedehnt, bleiben sie ne- 
gativ doppelbrechend. Es er- 
hebt sich daher die Frage, 
wieso verhalt sich die Zell- 
wandoptik bei kiinstlicher und 
natiirlicher Streckung gegen- 
satzlich ? 

Das Schema der Roh- 
renstruktur (Abb. 111) kann 
wie in Abb. 112 als regelma- 
Biges Rautennetz idealisiert 


werden. Die Haftpunkte an apb.111. Submikroskopisches Struk- 
den Stellen, wo sich die turschemader meristematischen Primar- 


y afk rs ant wand von zylindrischen Zellen.. Oben 
Zellulosefaden uberkreuzen, Querschnitt, unten Tangentialschnitt 


besitzen eine gewisse Festig- (Frey-Wyssting 1936). 

keit. Jede Dehnung ist daher 

vorerst elastischer Art. Die Verschiebungen der Geriiststabe 
gehen mit Zerrungen gepaart. Schon die kleinste Dehnung muB 
deshalb einen positiven photoelastischen HEffekt (s. 8. 94) 
hervorrufen. Dies ist der Grund, warum bereits bei relativ gering- 
fiigigen Dehnungen die negative Eigendoppelbrechung der Wand 
umschlagen und positiv werden kann. Bei der Avenakoleoptile 
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geniigt hierzu eine Dehnung von nur 8% (BoNnNER 1935; leider ist 


in dieser wichtigen Arbeit der photoelastische Anteil der Doppel- 
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brechung unberiicksichtigt geblieben). Entlastet man das ge- 
dehnte System, wird die urspriingliche Stellung der Geriiststabe 
wieder angestrebt. Der photoelastische Effekt verschwindet, und 
es kommt die Ausgangs-Doppelbrechung wieder zum Vorschein; 
aber gewohnlich nicht in ihrer urspriinglichen Starke, denn da 
unsere Haftpunkte nicht ideal elastisch sind, bleibt ein Teil der 
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| : 
a) b) c) 
Abb. 112. Plastische Dehnung des Micellargeriistes von Abb. 111 (nach 
Bonner 1935). a) Idealisiertes, spannungsfreies Schema, - = Haftpunkte; 
-b) kiinstliche Dehnung, Haftpunkte nicht gelést; c) Streckung durch Flachen- 
wachstum, Haftpunkte voriibergehend gelést. 


vorgenommenen Deformation des Geriistes als plastische Dehnung 
ubrig. 

Will man der Zellwand auf plastischem Wege, d.h. 
bleibend, optisch positive Reaktion verleihen, kommen viel be- 
trachtlichere Dehnungen in Betracht. Die elastischen Krafte, die 
sich stets auf die verinderten Umstiande neu einstellen, werden 
dabei fortlaufend tiberwunden, so dai die Haftpunkte wie Schar- 
niere wirken. Die Maschen des Geriistes werden daher aus Rauten 
allmaihlich zu Quadraten. In diesem Zustand heben sich die 
optischen Effekte der einzelnen Stabe alle gegenseitig auf, da sie 
sich senkrecht tiberkreuzen. Die Membran besitzt dann Folien- 
struktur (s. 8.98) und erscheint daher in der Aufsicht isotrop. 
Dehnt man nun noch mehr, werden die Maschen wieder zu Rauten, 
die jedoch jetzt nicht mehr quer, sondern parallel zur Zellachse 
gerichtet sind; und die Doppelbrechung ist infolgedessen positiv. 
Wie man aus Abb. 112b ersieht, wird bei einer solchen kiinstlichen 
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Reckung das gedehnte Gebiet schmialer, da kein Flachenwachstum 
damit verbunden ist. Die zylindrischen Zellen miissen also bei 
diesem Dehnungsmodus ihrer Streckung entsprechend an Durch- 
messer einbiiBen. 

Da dies in der Natur nicht eintritt, mu8 dem Streckungs- 
wachstum der Zellwand daher ein ganz anderer Mechanismus zu- 
grunde liegen, der erstens erlaubt, daB die gegenseitige Lage der 
Zellulosefaden, wie die Optik verlangt, nicht verandert wird, und 
zweitens ein Flachenwachstum erméglicht. Diese Forderungen 
werden erfiillt, wenn man sich die Haftpunkte gelést denkt und 
die Gitterstabe parallel auseinander schieben la8t (Abb. 112c). 
Die Flache wird jetzt gréBer, da sich die Maschen erweitern. Die 
gelockerte Struktur kann wieder kompakter werden, indem neue 
Zelluloseketten in die ausgeweiteten Maschen eingeflochten 
werden. Dies ist das Intussuszeptionswachstum. Ks ist 
auch dafiir verantwortlich zu machen, dai die Zellwand trotz 
starker FlachenvergréBerung beim Streckungswachstum in der 
Regel nicht me&bar dinner wird, wie man dies ohne Vermehrung 
der Membransubstanz zu erwarten hatte. Beim Sporogontrager 
von Pellia konnte OVvERBECK allerdings ein Schwinden von 
kollenchymartischen Eckenverdickungen wahrnehmen, doch war 
dies nicht auf ein passives Ausziehen der Membran, sondern auf 
einen aktiven Abbau und eine Neuverteilung dieser Wandsubstanz 
zurickzufiihren. Kine solche Umschichtung ist nur unter Mit- 
wirkung einer lebenden und gestaltenden Substanz méglich, so 
daB die wachsende Meristemwandung wie lebendig erscheint. 
Trotzdem THIMANN und BoNNER in den wachsenden Zellwanden 
der Avenakoleoptile keine Phosphatide und nur 1% Eiweib 
nachweisen konnten, miissen lebhafte Beziehungen des lebenden 
Plasmas zu dem gewaltig entwickelten Intermicellarsystem der 
primiiren Zellhaute bestehen. 

Haftpunktlésung. Die Annahme einer Erweichung der 
Knotenstellen im Zellulosegeriist waihrend des Streckungswachs- 
tums wird durch die Plastizitatsuntersuchungen der Zellwand 
durch Heryn (1931), SOprne (1931), ZoLLrKoFER (1935) und 
andere nahegelegt. Die Hauptvalenzkettenbiindel des Membran- 
geriistes verlieren ihren micellaren Zusammenhalt teilweise und 
kénnen gegeneinander verschoben werden. Die Wanderweichung 
geschieht auf hormonalem Wege durch zugefiihrte Wuchsstofie, 
die die Lockerung der Haftpunkte auf dem Umwege tiber das 


218 III. Feinbau der Plasmaderivate 


Protoplasma auslésen. Nach der Dehnung ,,erharten“ die voriiber- 
gehend beweglich gewordenen und nunmehr verschobenen Haft- 
punkte wieder, und die Membran verfestigt sich. 

Es ist wohl zur Zeit verfriiht, die ganze Reaktionskette von 
der Ankunft der minimalen Wuchsstofimengen in der Zelle 
(THImMaANN und BonneR 1933), die nie ausreichen wiirden, alle 


Haftpunkte direkt zu lésen, bis zur Plastizitatserhdhung der Wande_ 


durch das Plasma analysieren zu wollen. Dagegen sollte es méglich 
sein, wenigstens das Wesen der Haftpunktbindungen aufzuhellen. 

Wenn tatsichlich ein Zellulosegeriist der Wand ihre Festig- 
keit verleiht, miissen diese Briicken vom Typus der heteropolaren 
Kohasions- oder Nebenvalenzbindungen zwischen OH-Gruppen 
sein, also — OH... OH —. Wie Seite 121 ausgefiihrt worden ist, 
hangt. die Festigkeit solcher Haftpunkte vom Hydratationsgrad 
der OH-Gruppen ab. Je mehr sie sich mit gerichteten Wasser- 
dipolen umgeben, desto schwacher wird ihr gegenseitiger Zu- 
sammenhalt. Durch Hydratation miiBten also solche Haftpunkte 
gelockert, durch Dehydratation dagegen verfestigt werden. Der 
Hydratationszustand der Membran kann durch Zufiigung ver- 
schieden hydratisierter Ionen verandert werden. Man miiBte also 
die Haftpunktlockerung durch Wuchsstoff bei Gegenwart ver- 
schiedener Salze untersuchen. Dieser Aufgabe hat sich K. WuHR- 
MANN (1937) unterzogen. Er findet, da bei der Avenakoleoptile 
das, durch nattirliches Auxin oder kinstlich zugefiihrtes Hetero- 
auxin, ausgeléste Streckungswachstum auf Zugabe von Salzen hin 
gehemmt wird. Verglichen mit destilliertem Wasser, in dem eine 
Streckung von tiber 15°%, erfolgt, behindern alle Alkali- und Erd- 
alkalichloride in 4/,9, n-Lésung das Liingenwachstum der Kole- 
. optilen ganz betrachtlich. Bei den Erdalkalien nimmt die 
Streckungshemmung nach der Reihe Mg < Ca < Sr < Ba, d.h. 
also mit abnehmender Hydratisierung der Ionen zu (Abb. 113b). 
Bei den Alkaliionen zeigt sich dagegen eine Optimumkurve 
Li > Na > K < Rb < Cs (Abb. 118a); hier wird das Plasma 
durch die leicht permeierenden Li- und Na-Ionen geschadigt, so 
daB die Koleoptilen weniger wachsen als die Plastizitat der Zell- 
wand erwarten lieBe. Trotz dieser durch die groBe Giftigkeit der 
stark hydratisierten Ionen bewirkten Komplikation, die sich bei 
langerer HKinwirkung auch beim Magnesium deutlich geltend 
macht, konnte einwandfrei nachgewiesen werden, daB die Ent- 
quellung der Membranen nach MaBgabe des Hydratationszustandes 
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der verwendeten Ionen als beschrinkender Faktor des 
Streckungswachstums auftritt. Hiermit ist eindeutig ge- 
zeigt, daB die Plastizitatserhdhung der meristematischen Zell- 


a % Streckung 


0 
kK fb Os Mg Ca or ba 
Ordnungszahl / Ordnungszahl 


a) b) 
Abb. 113. Beeintrachtigung der Wuchsstoffwirkung von Heteroauxin durch 
Neutralsalze bei abgeschnittenen Avena-Koleoptilen (nach WuurMANN 
1937). a) Alkalichloride; b) Erdalkalichloride. Abszisse: Anordnung der 
Elemente nach ihrer Ordnungszahl. Ordinate: 9% Streckung der Koleoptil- 
stiicke, ——— nach 6", ———— nach 9", —+—-— nach 24); oben 
links die ohne Salzzugabe erreichte Streckung. 
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wande durch Hydratation, und ihre Verhartung durch Dehydra- 
tation von Nebenvalenzbriicken verursacht wird. In welcher 
Weise jedoch diese Hydratationsumstimmung beim natiirlichen 
Wachstumsablauf durch das Plasma ausgelést wird, bleibt der 
weiteren Forschung vorbehalten; denn mit den verwendeten 
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‘Ionen kénnte ja nur eine mehr oder weniger starke Verfestigung 
erzielt werden, nicht aber die weitgehende Auflockerung wie sie 
die Wuchsstoffe bei Verabreichung von destilliertem Wasser er- 
wirken. Man konnte an eine Hydratisierung der Haftpunkte 
durch H-Ionen denken, wie dies wohl sicher fiir das sogenannte 
Saurewachstum bei den Versuchen von STRUGGER (1934) zutrifit ; 
doch tritt bei der natiirlichen Streckung weder durch den Wuchs- 
stoff noch durch das Plasma eine so auffallige Ansaéuerung der 
Zellwand auf. 

Wucehskrifte. Wenn das Micellargeriist durch Haftpunkt- 
lésung plastisch geworden ist, braucht es eine Kraft, um die 
Wachstumsarbeit zu leisten. Es ist klar, daB der vorhandene 
Turgor in diesem Sinne wirkt, denn sobald die Wand nachgibt 
und ihre Spannung sinkt, wird der Turgordruck, der umgekehrt 
gleich dem Wanddruck ist, trachten durch Dehnung der Membran 
die Erstellung der urspriinglichen Wandspannung zu erwirken. 
Die VolumenvergréBerung der Zelle bedingt eine Senkung ihres 
osmotischen Wertes zufolge Wasseraufnahme, weshalb Turgor 
sowie Saugkraft der Zelle nur durch eine geeignete Osmo- ° 
regulation auf der urspriinglichen Hohe gehalten werden kénnen, 
die somit die Voraussetzung fiir jedes Turgorwachstum bildet. 

Was fiir weitere Krafte am Streckungswachstum mit beteiligt 
sind, ist zur Zeit nicht bekannt. Vor allem ware an ein aktives 
Flachenwachstum der Zellwand zu denken, in der Art, daB durch 
Einlagerung von neuer Membransubstanz in die Intermicellar- 
raume die Maschen des Zellulosegeriistes ausgeweitet und aus- 
einandergedrangt wiirden. Wanddehnung und Substanzver- 
mehrung sind jedoch so eng miteinander gekoppelt, daB Maschen- 
erweiterung und Hinlagerung gleichzeitig erfolgen. Es la8t sich 
daher nicht entscheiden, ob zuerst der Turgor die Wand dehnt 
und dann Intussuszeption erfolgt, oder ob umgekehrt erst eine 
Kinlagerung stattfindet und dann der Turgor die vergréBerte 
Wandung strafft. Catmen-Ren Cav (1936) glaubt ein turgorloses 
Wachstum der Zellwiinde nachgewiesen zu haben. Da jedoch die 
hypothetische ,,Intussuszeptionskraft‘‘ einer Kausalanalyse sehr 
schwer zuginglich ist, kénnen hier nur Angaben iiber die Aus- 
wirkungen der Turgors gemacht werden. 

Vor allem ist es merkwiirdig, daB die streckungsbereiten 
kurzzylindrischen Zellen bei der Dehnung trotz des vorhandenen 
Turgors keine Neigung zeigen, sich abzurunden. Dies rihrt 
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einerseits daher, da eine seitliche Ausbuchtung dieser Zellen 
durch den festen Epidermisring verhindert wird. Van ITERson 
(1936) teilt zur Stiitzung dieser Ansicht einen sehr instruktiven 
Versuch mit: wird bei Maiskeimlingen Wuchsstoff-Lanolinpaste 
seitlich an Stellen aufgetragen, wo die Epidermis entfernt 
worden ist, vermag die Koleoptile keine Wachstumskriimmungen 
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a) b) 
Abb. 114. Wandspannung in zylindrischen Zellen. a) Anisotropie der 
Festigkeit # und der Wandspannung p in axialer (Index a) und tangen- 


tialer (Index ¢) Richtung; b) Ableitung der Langs- (ya) und Querspannung(p,) 
| = Lange, r = Radius der Zelle, d = Dicke der Zellwand. 


auszuiiben, weil die Meristemzellen nun nicht mehr gezwungen 
sein sollen, sich axial zu strecken, sondern als Antwort auf den 
Wuchsstoffanreiz in die Breite wachsen. 

Wichtiger scheint mir jedoch, daB sich die submikroskopische 
Rohrenstruktur der Zellen einer Abkugelung widersetzt. Die 
Balken des Zellulosegeriistes, die in horizontaler bis schiefer 
Richtung rings um die Zelle herumlaufen, besitzen eine betracht- 
liche Zugfestigkeit, die mit der sehr hohen Reibfestigkeit von 
Bastfasern vergleichbar und auf Hauptvalenzkrafte zuriick- 
zufiihren ist. In axialer Richtung werden diese Ringe jedoch nur 
durch Haftpunkte in Form von gelockerten Nebenvalenzen zu- 
sammengehalten. Es ist daher verstaindlich, daB die submikro- 
skopischen ringférmigen Zellulosebalken durch die Turgordehnung 
in axialer Richtung auseinander geschoben werden. Die Festigkeit 
einer zylindrischen Zelle mit Rohrenstruktur ist also in axialer 
Richtung kleiner als in tangentialer Richtung (Abb. 114a). 

Die Turgorspannung in der Zellwand ist ebenfalls nach 
Richtungen verschieden und zwar gleichsinnig wie die Wand- 
festigkeit. Da die Beziehung gilt (CastLE 1937 b) Wandspannung 
p X Wandquerschnitt = Turgordruck T x Flissigkeitsquerschnitt, 
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bestehen fiir die axiale (p,) und tangentiale Wandspannung 
(pt) die Beziehungen 

Ps (Qee'x d).= Timmer? } 

pe ld} a Ta 2ri 
wobei d die Dicke der Zellwand, r den Radius und | die Lange 
der Zylinderzelle bedeuten (Abb. 114b). Durch Kiirzen und 
Quotientenbildung erhalt man p;: pa = 2: 1, d. h. die tangentiale 
Wandspannung ist doppelt so gro wie die axiale. 

Trotzdem der Querzug in der sich streckenden Zelle doppelt 
so groB ist wie der Langszug, wachst sie ausschlieBlich in die 
Lange! Dies ist nur méglich, wenn das Verhaltnis der Festig- 
keiten F, : F, gréBer als 2 ist, was man tatsachlich erwarten mu, 
da fiir F, in erster Linie Hauptvalenzkrafte, fiir F, dagegen nur 
die etwa zehnmal kleineren Kohasionskrafte (s.Tab.4 und 5) 
mafgebend sind. Die Zellstreckung folgt daher nicht der starkeren 
Querspannung, sondern dem schwacheren Langszug! 

Dagegen verhindert nach CastTLE (1937 b) die groBe Tangential- 
spannung eine Umorientierung der quergestellten Zellulosefaden 
und sorgt so dafiir, daB die Rohrenstruktur wahrend der Dehnung 
erhalten bleibt. Als Beispiel fiir diese Auffassung kénnen z. B. 
die Verhaltnisse beim auBerst raschen Streckungswachstum (iiber 
2 mm/min) der Staubfiden des Rcggens dienen (FREY- 
WyssLine und ScHocH-BopMER 1938). Trotzdem nach Tabelle 20 
die Langenzunahme der Filamente etwa 400% betragt, bleibt 
deren negative Doppelbrechung wahrend der ganzen Dehnung 
erhalten (gepriift an in verschiedenen Streckungsstadien auf- 
geklebten Staubfaiden). Man miiBte sich also vorstellen, daB trotz 
der gewaltigen Turgorstreckung die vorherrschende Querrichtung 
des Micellargeriistes durch den Tangentialzug aufrecht erhalten 


Tabelle 20. Streckungswachstum der Staubfiden von Secale. 
(Nach Frey-Wyssiine & Scuocu-BopMER 1938.) 


Aufgeklebte Vor der |Nach der] Plasmolysiert Fixiert mit 

Filamente Streckung|Streckung} mit Rohrzucker Alkohol 
a ad = i a ait ra 5 o A 

Verkiirzung Verkiirzung 

Lange in mm . Sol 15,0 10,9 | (—27,3) 13,3) (—11,2) 
Breite in w. . 112 103 112 — 62 | (—89,8) 
Gangunterschied 

yAin A. . _—1100 —70 92 +275 


1. Geristsubstanzen 223 


wird. Deplasmolysiert man die gestreckten Filamente mit Rohr- 
zucker, verandern sich ihre Breite und ihr Gangunterschied nur 
wenig, woraus man schlieBen kann, daB die beobachtete Doppel- 
brechung nicht photoelastisch bedingt ist. (Entspannt man die 
Faden jedoch mit Alkohol, tritt eine starke Querschrumpfung ein, 
die offenbar das Micellargeriist umorientiert, denn die Doppel- 
brechung schlagt dann um, und der Gangunterschied wird stark 
positiv.) 

Im Gegensatz zu den Staubfaiden von Secale zeigen diejenigen 
von Anthoxanthum bei maximaler Streckung von 600—800% eine 
deutliche Positivierung ihrer Doppelbrechung (FREyY-WyssLING 
1936¢). Dieser Befund steht im Widerspruch zu den Anschauungen 
von CasTLe, nach denen bei der Streckung einer Réhrenstruktur 
tiberhaupt nie eine optisch positive .Reaktion eintreten sollte. 
Es ist allerdings moglich, da sich bei den Anthoxanthum- 
filamenten keine positive Orientierungsdoppelbrechung, sondern 
positive Spannungsdoppelbrechung geltend macht, die bei 
einer so gewaltigen Dehnung auftreten mu’. Entspannungs- 
versuche mit Kaliumzyanid (Plasmolyse gelingt hier leider 
schlecht), weisen in dieser Richtung, weil dann die positive Doppel- 
brechung umschlagt. Bevor eine Entscheidung méglich ist, 
miBten jedoch bei diesen zarten Objekten die Effekte der Span- 
nungs- und der Orientierungsdoppelbrechung experimentell besser 
gegeneinander abgegrenzt werden konnen. 

Andererseits ist es sehr fraglich, ob solche mechanistische 
Uberlegungen das Problem erschépfend zu lésen vermdgen. 
Bereits CoRRENS, der schon 1893 auf das Vorherrschen des Quer- 
zuges in zylindrischen Zellen hinweist, kommt zum Schlusse, dai 
bei der Micellarstruktur der lamellierten Membranen von Faden- 
algen ,,die gegebenen Zugwirkungen nicht an ihrer Orientierung 
Schuld sein kénnen‘‘ (1893, S. 284), weil abwechslungsweise quer 
und langs gerichtete Systeme auftreten. Man miiBte also die be- 
sprochene Orientierungstheorie von vornherein auf die mikro- 
skopisch nicht lamellierten primaren Zellwande beschranken. 

Die sekundire Zellwand. Nach van Irerson (1927) wird die 
submikroskopische Struktur der sekundaren Zellwand durch ein 
anderes Prinzip bedingt, namlich durch die Strémungsrichtung 
des Protoplasmas, das die Appositionsschichten gerichtet nieder- 
legt. In der Tat kann man bei der Bildung von GefaiBen beob- 
achten, wie Plasmastréme kreisen und Ringe oder Spangen an- 
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legen. AuBerdem versucht v. Irzrson (1937), die Richtung der 
Strémung ursadchlich zu deuten. In den Staubfadenhaaren von 
Tradescantia verlauft sie z. B. vornehmlich in axialer Richtung, 
weil die Zellen wegen der Réhrenstruktur ihrer Zellulosemembran 
das Bestreben haben sich zu strecken; die Dehnung wird zwar 
durch die 4uBere Kutikularschicht mit Faserstruktur verhindert, 
doch macht sich eine starke Streckung geltend, sobald in welkenden 
Bliiten die kutinisierte AuBenlage platzt. Auf Grund dieser Be- 
obachtungen miiBte in embryonalen Fasern, zufolge der Rohren- 
struktur ihrer Primarhaut, das Plasma ebenfalls in axialer Rich- 
tung kreisen, und die Entstehung der Faserstruktur der sekun- 
diren Wandung ware kausal mechanistisch verstandlich. va'N 
IrERSON geht nun sogar so weit, die durch die Roéntgenunter- 
suchungen beriihmt gewordenen, kreuzweisen Schichten der 
Valonia-Zellwand so zu erklaren, daB das Protoplasma nach der 
Niederlegung jeder Lage gezwungen werde, seine Strémungs- 
richtung um ungefahr 90° zu andern; denn die Dehnungstendenz 
der Zelle verlauft stets senkrecht zur Fibrillenrichtung der neu 
entstandenen Schicht, und dadurch wiirde der Plasmastrom 
passiv kreuzweise iiber die jiingste Lamelle gelenkt. 

Wenn man den scharfsinnigen Uberlegungen von v. IrERSON 
auch alle Bewunderung zollt und den von ihm aufgedeckten 
Kraften eine gewisse Mitwirkung an der Formgebung einraumt, 
so kann man sich des Eindrucks doch nicht erwehren, da durch 
solche mechanistische Betrachtungen die Geheimnisse der Morpho- 
genese zur Zeit noch nicht entratselt werden kénnen. Denn viele 
Beobachtungstatsachen entziehen sich einer kausalen Erklarung: 
In der Nahe des Kambiums differenzieren sich z. B. aus gleich- 
artigen Zellen, denen man Primirhaiute mit Réhrenstruktur zu- 
schreibt, einerseits Fasern mit Schraubenstruktur, deren Ent- 
stehung man wie oben deuten kénnte; andererseits aber auch 
GefaifBe, bei denen die Réhrenstruktur als Bauprinzip auch fiir 
die Sekundirwand beibehalten wird. Dies kénnte daher rihren, 
daB die Fasern ein Spitzenwachstum besitzen, die GefaBglieder 
dagegen nicht; doch miBte dann weiter erklart werden, warum 
im einen Falle von der Streckungsfaihigkeit der Primarhaut mit 
Rohrenstruktur Gebrauch gemacht wird, wahrend bei den GefaB- 
gliedern die zylindrischen Zellen regelwidrig statt an Lange an 
Umfang zunehmen. Hier kommt man um die Annahme innerer 
Gestaltungskrafte, die sich durch die Zielstrebigkeit waihrend der 
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individuellen Entwicklungsgeschichte immer wieder aufdrangen, 
kaum herum. a 

Wachseinlagerung. In jiingster Zeit ist unsere Kenntnis 
vom Aufbau der primaren Zellwande durch die réntgenometrische 
Entdeckung von Wachseinlagerungen bereichert worden. Hzss 
und Mitarbeiter (1936) finden in jungen Baumwollhaaren, Avena- 
koleoptilen ohne Epidermis und einer Reihe meristematischer 
Gewebe Réntgeninterferenzen, die Perioden von 60 und 83 A ent- 
sprechen. Durch Extraktion konnten die betreffenden Substanzen 
isoliert und als Pflanzenwachse identifiziert werden (GUNDER- 
MANN, WERGIN und Hess 1937). Es sind relativ kurze Ketten 
vom Typus C,Ha » 1 C—O—CyHem+1, wobei n und m 
etwa 24 oder 32 betragen, wie von CHIBNALL, PIPER und Mit- 
arbeitern (1934) fiir andere Pflanzenwachse festgestellt worden ist. 

Da diese Wachse viel deutlichere Interferenzen liefern als 
die Zellulose, von der vielfach nur die Faserperiode auftritt, muB 
man annehmen, daf sie besser kristallisiert sind als die Zellulose- 
fadenmolekiile. Es besteht daher die Méglichkeit, daB die Doppel- 
brechung der primaren Zellwande zum Teil von solchen Wachsen 
herriihrt. Um dies zu entscheiden, wurden der Epidermis beraubte 
Avenakoleoptilen extrahiert und die Gangunterschiede vor und 
nach der Entfernung der Membranwachse gemessen (WUHRMANN 
und Mryer 1937). Die Doppelbrechung erscheint jedoch nach der 
Wachsextraktion nur unbedeutend verandert. Dies ist der Beweis 
dafiir, daB die optische Anisotropie in erster Linie von der Zellu- 
lose herriihrt, wahrend die Wachse trotz ihrer besseren Kristallini- 
tit nur sehr wenig dazu: beitragen, und daher am Aufbau des 
eigentlichen Micellargeriistes kaum mitbeteiligt sind. Man darf 
hieraus die Vermutung von Huss und Mitarbeitern, die Wachse 
spielten fiir die Plastizitat der streckungsfaihigen Zellwande 
eine bedeutsame Rolle, wohl ausschlieBen. Die Wachs-Ketten sind 
auch viel zu kurz, um wie hochpolymere Fadenmolekiile ein 
Membrangeriist mit den nétigen Festigkeitseigenschaften bilden 
zu k6énnen. 

Es 148t sich nicht beweisen, ob der Doppelbrechungsausfall 
ausschlieBlich den Wachsen zuzuschreiben ist; es ware ja auch 
méglich, da8 durch die Extraktion eine gewisse Desorientierung 
des Micellargeriistes eingetreten ware. Doch selbst wenn man 
hiervon absieht, und den gesamten Verlust an optischer Aniso- 
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tropie den extrahierten Wachsen zuschreibt, mu8 man erstaunen 
wie dieser réntgenometrisch deutlich hervortretende Membran- 
stoff sich optisch so wenig bemerkbar macht. Vielleicht sind die 
Wachskristallite wegen ihrer Kiirze nicht besonders gut gerichtet. 
Ich stelle mir vor, daB sie in Form von Molekiilbiindeln in den 
Maschen des zarten Zellulosegeriistes liegen, wie Abb. 115 andeutet. 
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Abb. 115. 
Schema der submikroskopischen Wachseinlagerung. 2 Zelluloseketten, 
p Polypeptidketten, w Wachsketten. @ lipophile, © hydrophile Gruppen. 


Weil die Wachse extrem hydrophob, die Zelluloseketten da- 
gegen sehr hydrophil sind, kénnen sich diese beiden Membran- 
stoffe nicht direkt beriihren, sondern es muB eine vermittelnde, 
polare Substanz zwischen sie eingeschaltet sein (FREY-WyYSSLING 
1937d). Als Molekiile mit hydrophilen und hydrophoben End- 
gruppen k6nnen Phosphatide oder EiweiBstoffe in Betracht 
kommen. Da THIMANN und Bonner (1933) in den Membranen 
der Avenakoleoptile keine Phosphatide nachweisen konnten, sind 
im Schema von Abb. 115 Polypeptidketten als Vermittler zwischen 
der Zellulose und den Wachsen angenommen worden. Aus dem 
Schema geht hervor, warum sich die primaren Zellwainde mit 
Fettfarbstoffen anfairben lassen, waihrend die vereinzelten Zellulose- 
ketten ,,maskiert‘‘ scheinen. Physiologisch éuBert sich die Wachs- 
einlagerung in einer Beeintrachtigung der Wandpermeabilitat fiir 
Wasser, Lonen und lipophobe Molekiile, da diesen Stoffen nicht die 
ganze Maschenweite, sondern nur die hydrophilen Gebiete in der 
Nahe der Zellulosestrange zum Durchtritt offen stehen. 
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b) Kutinisierte Zellwande (Kutin) 


Mikrochemie und Optik kutinisierter Epidermen. Besonders 
interessant ist die Morphologie der dicken Kutikularschichten der 
Blatt-Epidermen von Xerophyten (Fritz 1935, 1937), denn, ob- 
schon sie vielfach optisch homogen erscheinen, enthalten sie 
mindestens vier verschiedene Membranstoffe, deren submikro- 
skopische Anordnung hat aufgeklart werden kénnen. Den Aus- 
gangspunkt hierzu bildete die von AMBRONN (1888) untersuchte 
Optik der Kutikularschichten, die sich im Polarisationsmikroskop 
umgekehrt wie die unter ihnen liegenden Zelluloseschichten ver- 
halten. Bezogen auf die Langserstreckung der Zellwand erscheint 
der Zelluloseanteil optisch positiv, die Kutikularschicht hingegen 
optisch negativ (Abb. 116a). Nach aufBen-wird die Epidermis 
durch die optisch isotrope Kutikula begrenzt, und zwischen die 
Zellulose- und Kutikularschicht schiebt sich eine ziemlich breite, 
ebenfalls isotrope Pektinschicht ein (ANDERSON 1928). Obschon 
bereits AMBRONN vermutete, da die optisch negative Reaktion 
der Kutikularschichten durch eingelagerte Wachse verursacht sei, 
wurde diese Eigenschaft spater dem Kutin zugeschrieben. Maps- 
LEINE Mryer (1938) zeigt jedoch durch sorgfaltige Mikroschmelz- 


Tabelle 21. Membranstoffe der Kutikularschichten 
Optisches 
Verhalten a. UY: 
bez. auf oN Léslichkeit | Abbau durch = 
Tangential- oe paws 
tion 
richtung 
Kutin . . isotrop Basische Li-| unléslich | NaOH-Ver- | stark 
poidfarbstoffe seifung 
Kutin- 
wachse . | opt. negativ Lipoidfarb- Pyridin Schmelzen | fehlt 
stoffe tiber 220° C 
Zellulose || opt. positiv |Chlorzinkjod | Schweizer- | Hydrolyse | fehlt 
(Dichrois- reagens 
mus!) 
Pektin- 
stoffe. . isotrop Rhutenium- | Pikrinséure a6 fehlt 
rot gefolgt von 
H,0, 
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versuche (Abb. 116b), daB die negative Doppelbrechung einem 
schmelzbaren Wachse zukommt, wahrend sich das zuriick- 
bleibende Kutingeriist als isotrop erweist. In manchen Fallen, 
wie z. B. bei Gasteria, kommt nach dem Herausschmelzen der 
Wachse eine schwach positive Doppelbrechung zum Vorschein, die 
von Zellulose herriihrt. Neben dem Kutin miissen in den Kuti- 


Clivia Gasteria Jucca Dasylirion 


a) 


Abb. 116. Kutikularschichten pflanz- 
licher Epidermen (nach Manet. 
MEYER 1938). a) Optik auf dem Langs- 
schnitt. Ordinate: relative Starke der 
Doppelbrechung. Abszisse : 1 Zellulose- 
schicht, + doppelbrechend; 2 Pektin- 
schicht, isotrop; 3 kutinisierte Wand, 
b) —doppelbrechend; 4 Kutikula, isotrop. 
b) Hysteresis-Schmelzkurve der Kutin- 
wachse von Clivia, gemessen an der 
Abnahme der Doppelbrechung der 
Schnitte. Ordinate: Gangunterschied 
in Graden des Kompensators von 
Senarmont. Abszisse: Temperatur T 
in °C. 


kularschichten also noch Zellulose, und ferner auch Pektinstoffe, 
die durch Rutheniumrot nachgewiesen werden kénnen, vorhanden 
sein. Wie die Optik auf dem Langsschnitt verriat, sind diese vier 
Membranstoffe (Tab. 21) nicht gleichmaBig tiber die Dicke der 
Kutikularschicht verteilt. Bei Clivia ist -z. B. nur eine mit Chlor- 
zinkjod sich dunkelbraun fairbende Innenzone deutlich zellulose- 
haltig. Die Wachse sind in der Mitte der Schicht am reichlichsten 
eingelagert, weshalb dort der Gangunterschied am_ starksten 
negativ ausfallt. Nach auBen sinkt der Wachsgehalt, und die 
Kutikula ist véllig wachsfrei; sie besteht wohl aus reinem Kutin 
(Abb. 116a). 

Molekularstruktur der lipophilen Membransubstanzen. Um 
die submikroskopische Anordnung der vier Zellwandstoffe zu 
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verstehen, mu8 die Morphologie ihrer Molekiile bekannt. sein, 
Es mu daher kurz auf den Chemismus der Wachse und des sehr 
mangelhaft bekannten Kutins eingetreten werden. Im Cegen- 
satz zu den riesenlangen Zellulosefadenmolekiilen und den eben- 
falls langen Pektinketten, sind die Wachse wie bereits erwahnt 
kurze Stabmolekiile von weniger als 100 A Lange. Sie bestehen 
im einfachsten Falle aus einer héheren Fettsaure, z. B. Zerotin- 
sdure C,;H;,COOH, die mit einem héheren Alkohol, z. B. Myricyl- 
alkohol C3,H,,OH verestert ist. Nach CurpnaLL, Preer und Mit- 
arbeitern (1934) treten vor allem die geradzahligen Ketten zwischen 
Cy, und C,, auf. Wie das Verkniipfungsschema von Tabelle 22 
zeigt, besitzen die Membranwachse keine reaktionsfahigen End- 
gruppen. Sie koénnen daher nicht polymerisieren und sind relativ 
niedermolekular. Neben den aliphatischen Wachsen, deren 
Pauschalformel wie fiir die Karbonsaure C,H»,0, lautet, kommen 
in den kutinisierten und vor allem in den suberinifizierten Mem- 
branen noch die Wachse Zerin und Friedelin vor, die einen 
bedeutend niedrigeren Wasserstoffgehalt aufweisen. Sie mtissen 
daher aromatische Ringe enthalten und nahern sich so den Ste- 
rinen, die zyklische Alkohole vorstellen. Nach LiscHEr (1936) 
enthalten Friedelin und Zerin eine alkoholische OH-Gruppe, die 
azetyliert oder anderweitig verestert werden kann, wahrend das 
zweite in ihnen enthaltene O-Atom, vermutlich als zyklische 
Atherbriicke, maskiert ist. Friedelin und Zerin sind also keine 
Ester, sondern Alkohole. Dagegen besteht die Méglichkeit, da8 
sie in der Membran mit anderen Molekiilen verestert sind. Im 
iibrigen ist ihre Konstitution unbekannt. Bei der Verseifung der 
Wachse von Koniferennadeln haben Bovcautr und BovuRDIER 
(1908) statt einfacher Sauren und Alkohole Oxyfettsaéuren 
erhalten (z. B. Oxylaurinséure und Oxypalmitinsaiure). Solche 
Molekiile besitzen zwei reaktionsfahige Gruppen; sie kénnen daher 
untereinander Ester bilden und zu hochpolymeren Ketten heran- 
wachsen, wie dies durch das Verkniipfungsschema in Tabelle 22 
angedeutet ist. Solche Wachse sind von ihren Entdeckern als 
Etholide bezeichnet worden. Ihr Polymerisationsgrad kann 
nicht sehr hoch sein, da sie noch léslich und schmelzbar sind. 
Den hochpolymeren Membranstoffen Kutin und Suberin 
muB ein ahnliches Polymerisationsschema wie den Etholiden zu- 
grunde liegen, denn ihre Hydrolyse- und Abbau-Produkte weisen 
durchwegs zwei bis mehrere reaktionsfihige Gruppen auf, die mit- 
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einander verestern oder veraithern kénnen (Dikarbonsiuren, 
Oxykarbonsauren, Tabelle 22). Hierdurch unterscheiden sich 
die monomeren Molekiilbausteine des Kutins und Suberins 
prinzipiell von denen gewéhnlicher Wachse (Liscuer 1936). 
Beim Suberin ist der erreichte Polymerisations- oder Vernetzungs- 
grad wahrscheinlich relativ geringer als bei den Kutinen, da es 
sich leichter abbauen laBt (ZeTzscHE 1932). Am hoéchsten ist er 
vermutlich beim Sporopollenin, denn dieser Wandstoff er- 
weist sich gegen Verseifung und Verwesung duBerst resistent, so 
daB die Zellwainde von Pilzsporen und Pollenkérnern in Torf- 
ablagerungen Jahrtausende erhalten bleiben. 

Vielleicht stellen die isolierten Dikarbonsauren (Tab. 22) 
oxydierte Spaltprodukte von hdheren Oxysaéuren dar; so ent- 
steht z. B. die Korksaure COOH °(CH,),- COOH beim oxydativen 
Abbau von Suberin. Wahrscheinlich sind in der Membran nicht 
alle Karboxyl-Gruppen der Karbonsauren verestert, denn das 
Kutin erweist sich in mancher Hinsicht als Séure, bzw. als hoch- 
polymeres Geriist-Anion (starke negative Ladung Brauner 1930, 
selektive Kationenpermeabilitat, Farbung mit basischen Farb- 
stoffen). Da es sich optisch isotrop verhalt, mu man annehmen, 
da die Verkniipfung der Karboxyl- und Hydroxylgruppen nicht 
nach einem linearen Kettenschema, sondern ahnlich wie beim 
Lignin nach allen Richtungen des Raumes erfolgt. 

Submikroskopische Struktur der Kutinschichten. Es gilt nun, 
sich ein Bild von der gegenseitigen raumlichen Beziehung der 
Membranstoffe in den Kutikularschichten zu machen. Eine 
Méglichkeit in dieser Richtung bietet die optische Anisotropie der 
submikroskopischen Wachsteilchen. Wenn deren Form und 
Optik bekannt ware, kénnte aus dem Charakter der Wanddoppel- 
brechung auf die Orientierung der Wachseinlagerung geschlossen 
werden. 

Die Form der Wachs-Molekiile ist stabformig. Wenn man sie 
daher auf einem Objekttrager ausstreicht, sollte man erwarten, 
daB sie gerichtet werden und iiber den Sinn ihrer EKigendoppel- 
brechung Auskunft geben. Viele Wachse liefern nun, wie Paraffin, 
Fette, Phosphatide und andere Lipoide, einen sogenannten 
negativen Strich (Abb.117b). Hieraus kénnte man geneigt 
sein zu folgern, daB die Wachsmolekiile in bezug auf ihre Langs- 
achse optisch negativ sind. Dieser Schlu8 ist jedoch nicht zu- 
lassig, denn kurzstabige Molekiile haben die Neigung als diinne 
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Plattchen zu kristallisieren (Abb. 117a), und beim Anstreichen 
werden dann diese submikroskopischen, oft plastischen Kristall- 
plattchen gerichtet. Sie stellen sich mit ihrer Langserstreckung 
in die Streichrichtung ein, und die Molekiile verlaufen dann senk- 
recht zum Strich. So sind z. B. beim Paraffin und Bienenwachs 
die Striche negativ, die Molekiile selbst dagegen optisch positiv. 
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Abb. 117. Submikroskopische Strukturen aus optisch positiven Lipoid- 
ketten. p Paraffin-, e Etholid-, w Wachsmolekiile, z Zelluloseketten, k ver- 
netzte Kutinketten. a) Paraffinplittchen, optisch positiv; b) optisch 
negativer Strich von Paraffin; c) optisch positiver Strich von Pinusnadel- 
Wachs; d) Einlagerung der Kutinwachse in der Epidermis. 


Aus Analogie kénnte man daher bei den Pflanzenwachsen, die 
einen negativen Strich geben, auf positive Molekiile schlieBen. Es 
gibt jedoch auch Wachse mit positivem Strich, wie ich z. B. fiir 
die Etholide aus Pinus-Nadeln festgestellt habe (Abb. 117c). 
Mit der Strichmethode laBt sich deshalb nichts entscheiden. Man 
mu} daher zu einer anderen Methode greifen, die darin besteht, 
die Wachse aufzulésen, um so ihre Molekiile unabhangig von- 
einander zu machen, und dann deren Eigendoppelbrechung im 
Strémungsgefalle zu untersuchen (Pinus-Wachs s. JAccARD 1935), 

Im_,,Polarisationsmikroskop‘‘ von AMBRONN und FREY 
(1926, S. 167) ist darauf hingewiesen worden, da die Kigendoppel- 
brechung von dispersen Teilchen nur in einer Rotationstrommel 
nach dem System von Kunpr einwandfrei festgestellt werden 
kann. StGNER (1930, 1933) hat einen solchen Strémungsdoppel- 
brechungsapparat von héchster Prazision gebaut, in welchem selbst 
relativ kurze Stabmolekiile trotz ihrer Brownschen Bewegung 
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gerichtet werden kénnen. Mit diesem Apparat hat MADELEINE 
MEYER (1938) den optischen Charakter der Molekiile vom Friedelin 
bestimmt. Die Wahl fiel auf Friedelin, weil dies eines der héher 
molekularen Membranwachse ist und im Kork, der sich optisch 
gleich wie die Kutinschichten verhalt, in groReren Mengen vor- 
kommt (zusammen mit Zerin 18—19% der Korkwachse). Ferner 
war es wichtig, zu entscheiden, ob auch die aromatischen Wachs- 
molekiile Stabchenform besitzen. Die Versuchsergebnisse lassen 
auf optisch positive Stabmolekiile schlieBen. Die Molekiile der 
Membranwachse sind also wie diejenigen von Paraffin, 
Fetten und anderen Lipoiden optisch positive Stabchen. 

Da die Wachse bezogen auf die Tangente der Kutikular- 

schichten negative Doppelbrechung erzeugen, miissen ihre Mole- 
kiile senkrecht zu der Membranoberflache stehen. Die Orientierung 
der Stabmolekiile ist so vollkommen, da die AuBenschicht der 
Epidermis von Clivia, nach Entfernung der darunterliegenden 
Zelluloseschicht, von oben betrachtet optisch isotrop erscheint. 
Die Kutikularschicht besitzt also eine radial verlaufende optische 
Achse, und ihre Doppelbrechung ware daher korrekterweise als 
positiv einachsig zu bezeichnen. Die Einfiihrung dieser Bezugs- 
achse fiir die Charakterisierung der Doppelbrechungserscheinungen . 
in der Epidermisau8enwandung begegnet jedoch Schwierigkeiten, 
da sie fiir das vorhandene Zellulosegeriist keine ausgezeichnete 
Richtung vorstellt. 
Nach Extraktion der Wachse zeigte sich Formdoppelbrechung 
(Formdoppelbrechungskurven bei Map. Meyer 1938), und zwar 
ist diese bezogen auf die optische Achse der Kutikularschicht 
negativ. Es handelt sich also um Plattchendoppelbrechung. Die 
Wandschicht besteht somit aus submikroskopischen Lamellen, an 
deren Aufbau nach allen bisherigen Erfahrungen die Zellulose der 
Kutinschicht beteiligt ist. Man muB8 also auf Grund der optischen 
Analyse submikroskopische Zelluloselamellen annehmen, zwischen 
die diinnste Wachsplattchen, mit senkrecht zu den Zellulose- 
ketten orientierten Wachsmolekiilen eingelagert sind (s. Abb. 
117d). 

Nun kénnen aber die hydrophoben Wachsmolekiile bei 
Gegenwart des Quellungswassers, das nicht nur in zellulosischen, 
sondern auch in kutinisierten Zellwinden vorhanden ist, die 
hydrophilen Zelluloseketten nicht beriihren. Es muf daher, wie 
bei den meristematischen Primarwanden, eine polare Substanz 
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als Vermittler zugegen sein, und dies ist das Kutin. In diesem 
Wandstoff sind sowohl hydrophile (-OH, -COOH) als auch 
hydrophobe (-CH,) Gruppen vorhanden, und es ist anzunehmen, 
daB die ersten mehr der Zellulose, die zweiten dagegen mehr dem 
Wachse zugekehrt werden. Es ergibt sich so ein Schema, wie es 
in Abb. 117d dargestellt ist. 

Aus diesem Modell ist die gegenseitige Lage der Membran- 
stoffe in den Kutikularschichten ersichtlich: Hydrophile Lamellen, 
die aus Zellulose und wohl auch Pektinstoffen bestehen, Schichten 
von radial angeordneten Wachsmolekiilen und dazwischen ohne 
besondere Richtungstendenz amorphes Kutin. Abgesehen von 
der Wachseinlagerung herrschen ahnliche morphologische Ver- 
haltnisse wie bei der Verholzung, wo zwischen Zellulose-Stabchen 
oder -Lamellen das Lignin amorph eingelagert ist. In beiden 
Fallen wird die Zellulose durch die Inkrusten maskiert, indem am 
Kontakt zwischen den beiden verschiedenen Wandstoffen wahr- 
scheinlich bestimmte Molekiilgruppen Neben- oder gar Haupt- 
valenzbindungen miteinander eingehen. So kann z. B. die Zellu- 
lose mit Schweizerreagens nur mit Miihe aus Holz herausgelést 
werden, und aus den Kutinschichten konnte sie bis jetzt auf diese 

_ Weise tiberhaupt nicht entfernt werden. Eher gelingt es, das 
Kutin, bzw. Suberin zu verseifen (KARRER und PrYER 1923, 
Mav. Meyer 1938) und die Zellulose iibrig zu behalten. 

Das Schema gibt nur die gegenseitige Lage der vier Mem- 
branstoffe an, nicht aber deren Mengenverhiltnisse, denn diese 
sind sehr variabel. In den tieferen Lagen der Kutikularschicht 
sind stets kleine bis gréBere Mengen der Kohlehydratwandstoffe 
Zellulose und Pektin nachweisbar; manchmal treten. sie sogar 
stark hervor. Weiter nach auBen treten dagegen die Wachse in 
den Vordergrund, und es ist eine deutliche bis vollsténdige Ver- 
armung an Zellulose und Pektin festzustellen. Wahrscheinlich 
bestehen die auferen Lagen nurmehr aus Kutin und Wachs. 
Dies ist hinsichtlich des Vergleichs mit der Lignineinlagerung 
bemerkenswert, weil das Kutin offenbar als selbstaéndiger Wand- 
stoff auftreten kann, wihrend das Lignin stets in Begleitung von 
Zellulose angetroffen wird. In der isotropen Kutikula fehlen 
schlieBlich auch die Wachse, so daf dort nur noch ein Hautchen 
von amorphem Kutin vorliegt. 

Interessant ware die Aufklarung der noch véllig unbekannten 
Entwicklungsgeschichte dieses komplizierten submikroskopischen 
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Gebiudes, das in plasmafernem Gebiete entsteht. Nach Marrens 
(1934) wird die Kutikula in fliissigem Zustande ausgeschieden und 
erstarrt dann an der Luft. Man wird diese Beobachtung wohl 
auch auf die Kutikularschichten iibertragen diirfen. Hiernach 
wurden die Kutinsiuren in niedrig molekularem Zustande gelést 
in die Wandung einwandern und dann dort polymerisieren. Das 
Verstaéndnis der HKinlagerung der niedrig molekularen Wachse 
bietet weniger Schwierigkeiten, wiewohl auch hier die Annahme 
eines besonderen Lésungsmittels oder die Voraussetzung der 
Wanderung unveresterter Wachs-Séuren und -Alkohole not- 
wendig ist. Man kann diesen Vorgang mit der Ausscheidung von 
Wachsen durch die Epidermis hindurch nach aufSen in Be- 
ziehung bringen. Die stabf6rmigen Wachsablagerungen, die als 
feiner Reif Blatter und Friichte zieren, erinnern an die Orien- 
tierung der Wachsmolekiile in der Kutikularschicht. Vermutlich 
liegen in der jugendlichen Epidermis radiale, submikroskopische 
Poren vor, durch welche die Wachse nach aufen gelangen. 

In der ausgewachsenen Kutikularschicht haben alle Wand- 


_ bestandteile ihre besondere physiologische Bedeutung. Das Wachs 


ist wegen seiner Hydrophobie in erster Linie fiir die Wasser- 
undurchlassigkeit dieser Schichten verantwortlich zu machen. 


_ In gleicher Richtung, aber weniger extrem, wirkt wohl das Kutin, 


da es wegen: seinen hydrophilen Gruppen weniger wasserfeindlich 
und daher schwach quellungsfahig ist. Da es das ultraviolette 
Licht stark absorbiert (FREY 1926b), und diese Eigenschaft auch 
nach der Extraktion der Wachse beibehalt, verhindert es eine 
intensive UV-Bestrahlung des Mesophylls der Xerophyten. 
Die Hydrophilie der Zellulose- und Pektinlamellen ist schlieBlich 
fiir die kutikulare Transpiration (GAUMANN u. JAaG 1936) 
verantwortlich, die ja nicht nur bei weichen Blattern, sondern 
auch bei xerischem Hartlaub auftritt. Der Wasserverlust spricht 
dafiir, daB die submikroskopischen Wachslamellen nicht durch- 
gangig sind, etwa wie die mikroskopischen Wachsschichten auf 
den Blattern der Wachspalmen, sondern daB die hydrophilen 
(Zellulose) und semihydrophilen (Kutin) Gebiete zusammen- 
hangen und so dem Wasser einen Ausweg gestatten. 


c) Chitingertiste (Chitin) 
Das Chitin ist eine stickstofthaltige Gertistsubstanz, die vor 
allem fiir den Tierstamm der Arthropoden (Krustaceen, Insekten) 
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charakteristisch ist. Es bildet aber auch das Membrangeriist der 
Pilze!), und wie fiir die Sporangientrager von Phycomyces che- 
misch, optisch und réntgenometrisch nachgewiesen worden ist, 
verhalten sich pflanzliches und tierisches Chitin vollkommen 
identisch (D1EHL und v. IrERson 1935, Meyer und Lormar 1936). 
Ahnlich wie die, fiir die autotrophen Pflanzen charakteristische 
Zellulose, auch von Bakterien (Bacterium xylinum) und vom 
Tierstamm der Tunikaten aufgebaut werden kann, vermégen also 
umgekehrt die Pilze eine tierische Geriistsubstanz zu syntheti- 
sieren. Man geht wohl nicht fehl, wenn man diese Ubereinstimmung 
mit der heterotrophen Lebensweise der Pilze in Zusammenhang 
bringt, wodurch ihnen wie bei den Tieren so viel Stickstoff zur 
Verfiigung steht, daB ein Teil davon in den Zellwanden nieder- 
gelegt und immobilisiert wird. Bei den autotrophen Pflanzen be- 
findet sich der Stickstoff dagegen gewohnlich im Minimum, so 
daB er nicht zum Aufbau von Geriistsubstanzen Verwendung 
finden kann; sonst wire wohl zu erwarten, daB das der Zellulose in 
mancher Hinsicht an Widerstandfahigkeit tiberlegene Chitin auch 
anderweitig im Pflanzenreiche auftreten wiirde. Morphologisch 
verhalten sich die beiden Geriistsubstanzen, wie im folgenden ge- 
zeigt werden soll, weitgehend gleichartig, da in beiden Fallen ein 
Micellargertist aus sehr langen Fadenmolekilen vorliegt. 


Molekularstruktur des Chitins. Der Grundkorper des Chitins 
ist das Glukosamin; das ist ein Pyranosering in welchem eine 
OH-Gruppe durch eine NH,-Gruppe ersetzt ist (Abb. 118a). Es 
ist zur Zeit nicht entschieden, ob die Stellung dieser Aminogruppe 
am 2,C-Atom der Anordnung der OH-Gruppe bei der Glukose 
oder bei der Mannose entspricht (ItscHNER 1935). Mit der NH,- 
Gruppe ist ein Azetylrest amidartig verbunden, so da® hier im 
Gegensatz zur Zellulose zwei Seitenketten vorliegen: eine OHCH,- 

sruppe und eine CH,CO-Gruppe. 
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Die Azetylglukosamin-Molekiile sind  glukosidisch mit- 
einander verbunden und bilden lange Kettenmolekiile, deren 
Glieder nach MryEr und Mark (1930) gegeneinander verschraubt 
sind (Abb. 118b). Wie Réntgenaufnahmen von der Sehne der 
Languste und von Phycomyces-Sporangientragern zeigen, ist die 


1) S. Harper (1937). Uber das Vorkommen von Chitin und seine 


Bedeutung fiir die phylogenetische und systematische Beurteilung der 
Pilze. 
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kristallographische Elementarzelle rhombisch, besitzt die Dimen- 
sionen 9,4: 10,46: 19,25 A und enthalt acht Azetylglukosamin- 
reste, von denen je zwei auf vier Hauptvalenzketten entfallen, die 
das Kristallgitter durchziehen (MEYER und Pankow 1935). 
Wichtig ist die Faserperiode 10,46 A, denn sie entspricht der 
Lange von zwei Pyranose-Ringen und ist identisch mit der- 


NH2 H H 
OH /OH HNH OH/OH NHNH 
HNG H 
97 OH H RA 
CH20H CH,0H 
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a) Glukosamin 


NHCOCH3 CH20H NHCOCH, CH,0H NHCOCH3 


CH.0H NHCOCH3 CH20H NHCOCH3 CH20H 
b) Chitinkette 


Abb. 118. Molekularstruktur des Chitins. 


jenigen der Zellulose. Dies berechtigt zum Schlusse, daB die 
Glukosanringe wie die Glukosereste der Zellulose durch 6-gluko- 


_ sidische 1-4-Bindung aneinander gekettet sind (s. Abb. 118b). 


Submikroskopische Struktur der Chitingeriiste. | Mikro- 
skopisch zeigen die Chitinpanzer der Arthropoden und die Pilz- 
membranen z. T. Lamellierung und Fibrillierung ahnlich wie dies 
von den Zellulosezellwanden bekannt ist. Aus Analogiegriinden 
darf man daher annehmen, da8 sich die Fibrillierung weiter ins 
submikroskopische Gebiet fortsetzt, so da ein von langen, sub- 
mikroskopischen Stabchen aufgebautes Micellargeriist vorliegt. 
Die intermicellaren Raéume sind bei den Krustentieren teilweise 
mit Mineralstoffen, vor allem mit Kalziumkarbonat erfiillt, 
wahrend die Pilzmembranen mehr mit kohlehydrat- oder pektin- 
artigen Membranstoffen inkrustiert werden (die sich durch mehr- 
stiindiges Kochen mit 10% Kalilauge entfernen lassen). 

Die Orientierung der Geriistbalken kann wie bei der Zellulose 
auf optischem Wege erschlossen werden, denn bei Schnitten, die 
in Wasser oder Glyzerin eingebettet sind, verlauft die gréBere 
Achse der Indexellipse parallel zur Richtung der submikro- 
skopischen Chitinstabchen. Man findet mit dieser Methode die- 
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selben Anordnungsméglichkeiten wie in den zellulosischen Zell- 
wanden verwirklicht (Abb. 119). 


Chitinsehnen von Krebsen, Hummer, Kafern usw. besitzen 
deutlich Faserstruktur. Sie liefern daher von allen Chitinobjekten 
die punktreichsten Réntgenaufnahmen und gestatteten so die 
Raumgitterstruktur des Chitins zu erschlieBen. Optisch auBert 
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a) 


Abb. 119. Feinbautypen mit Chitin als Geriistsubstanz. a) Krebssehne; 

Faserstruktur; b) Innenlage des Hummerpanzers: submikroskopische 

Lamellarstruktur, mit von Lamelle zu Lamelle (1, 2, 3, 4 usw.) wechselnder 

Fibrillenrichtung, b,) Querschnitt, b,) Aufsicht; ¢) Eischale von Ascaris: 

Folienstruktur (Scumrpr 1936b); d) Konidientrager von Aspergillus: faser- 

ahnliche Struktur (Frey 1927a); e) Konidientrager von Phycomyces (OoRT 
und RoELorsEN 1932): Schraubenstruktur. 


sich die Faserstruktur dadurch, da8 parallel zur Sehnenachse das 
Brechungsvermégen bedeutend starker ist als senkrecht dazu, 
wahrend auf dem Sehnenquerschnitt annihernd Isotropie herrscht. 
Nicht nur mit Hilfe der Doppelbrechung, sondern auch an Hand 
der Anisotropie der Lichtabsorption kann die Faserstruktur er- 
schlossen werden. Wie Bastfasern firben sich entkalkte und ge- 
reinigte Chitinsehnen mit Chlorzinkjod und Kongorot dichroi- 
tisch, und zwar fallt die Richtung der staérkeren Lichtabsorption 
wie bei Zellulose mit der Faserachse zusammen. Die Uberein- 
stimmung der dichroitischen Chitin- und Zellulosefairbungen. ist 
ein interessanter Hinweis dafiir, daf der Dichroismus dieser 
Farbreaktionen weniger eine bestimmte chemische Verbindung 
als vielmehr deren micellaren Aufbau mit gerichteten inneren 
Oberflichen charakterisiert. 
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In der Eischale von Ascaris hat Scumipr (1936b) ein Objekt 
gefunden, in welchem die submikroskopischen Chitinstabchen 
streuen und so eine Wandung mit Folienstruktur (vgl. Abb. 69e) 
bilden. In der Aufsicht sind die Hier isotrop, der optische Quer- 
schnitt durch die Wand zeigt hingegen ein negatives Sphariten- — 
kreuz. Dieses optische Verhalten wird durch eine Anordnung der 
submikroskopischen, geordneten Gitterbereiche wie sie in 
Abb. 119¢ dargestellt ist, erzeugt. 

Sehr interessant ist das optische Verhalten der sogenannten 
Innenlage des Hummerpanzers. Als Ganzes verhalt sich diese 
Lage wie ein einachsiger, optisch negativer Mischkérper; d. h. 
von der Flache betrachtet: ist sie isotrop. Auf dem Querschnitt 
zeigt sie hingegen abwechselnde, stark doppelbrechende (positiv 
in bezug auf die Lamellierung) und isotrope Schichten. Altere 
Autoren (BIEDERMANN 1903) sprachen diesen Lamellen kreuzweise 
zueinander stehende Fibrillierung zu. Wenn dies richtig ware, 
mute man unter 45° zu den beiden Fibrillenrichtungen Quer- 
schnitte durch den Mischk6rper legen kénnen, bei denen sich alle 
Lamellen gleichartig verhalten. Dies ist jedoch nicht der Fall, 
denn Querschnitte in allen méglichen Richtungen durch den 
Hummerpanzer zeigen stets dasselbe Lamellierungsbild. Scumipr 
(1924, S. 238) nimmt daher an, da in.aufeinanderfolgenden, sehr 
diinnen, wesentlich parallelfaserigen Schichten eine ganz all- 
‘mahliche Richtungsinderung des Fibrillenverlaufs stattfindet, so 
daB zwei in einem gewissen Abstande voneinander befindliche 
Schichten rechtwinklig gekreuzten Faserverlauf, die dazwischen 
gelegenen dagegen alle Ubergiinge der Kreuzung von 0° bis 90° 
enthalten. In Abb. 119b ist eine solche Anordnung angedeutet. 
Thre Richtigkeit kénnte optisch gepriift werden, da der Gang- 
unterschied beim Ubergang von Lamelle zu Lamelle nach Art 
einer Sinuskurve vom maximalen Wert auf Null sinken miiBte. 
Auch réntgenometrisch kénnte man entscheiden, ob alle méglichen 
Lagen der Fibrillenrichtungen vorkommen. Wichtig scheint mir, 
da& die hypothetischen Schichten submikroskopisch diinn sind, 
denn besiBen sie mikroskopische Ausmafe, lage ein ahnlicher Fall 
wie bei der Schraubenstruktur des Baumwollhaares vor, d. h. 
zufolge der schief gekreuzten Schichten kénnte die Aufsicht der 
Innenlage des Panzers nicht isotrop sein, sondern sie miiBte unter 
allen Azimuten schwache Aufhellung zeigen. Die Auffassung 
eines zusammenhangenden Micellargeriistes, die in dieser Mono- 
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graphie vertreten wird, wiirde fiir die Annahme von ScHMIDT 
sprechen, denn nach ihr wiirde der ganzen Innenlage des Hummer- 
panzers trotz der vorhandenen Lamellierung ein durchgehendes, 
in keiner Weise unterteiltes, submikroskopisches Chitingefiige zu- 
~ grunde liegen. 

Bei den Pilzmembranen 148t sich nicht immer eine Fibril- 
lierung nachweisen. Die Sporangientrager von Aspergillus niger 
zeigen die Optik wie sie in Abb. 119d angedeutet ist (FREY 1927a), 
woraus man auf eine faserahnliche Struktur mit Streuung zu 
schlieBen hatte. Es ist allerding nicht genauer untersucht, ob 
diese Membran nicht in ahnlicher Weise wie bei Phycomyces 
geschichtet ist. Denn bei diesem Pilz, mit besonders groBen, 
mehrere Zentimeter langen Sporangientrigern haben OorT und 
ROELOFSEN (1932) eine 4uBere primare Haut mit Réhrenstruktur 
festgestellt, unter welcher eine sekundaére Verdickungsschicht 
folgt, die Faserstruktur mit leichter Streuung aufweist und derart 
an Masse tiberwiegt, daB das Rontgenbild nur sie anzeigt. Zu 
innerst soll eine wiederum sehr diinne Schicht mit steiler Schrauben- 
struktur folgen (Abb. 119e). 

In der Wachstumszone am Ende des Sporangientragers ist 
nur die primare Haut vorhanden, so das ihre Optik ungestért 
beobachtet werden kann.. Erst unterhalb der Streckungszone 
wird dann durch achsenparallele oder steile Schraubenstrémung 
des Protoplasmas (Steigungswinkel 0° bis 15°) die sekundare 
Wand angelegt. Die primare Wand zeichnet sich durch ein auf- 
fallendes Schraubenwachstum aus (OorT 1931, CastLE 1937a), 
das sich dadurch verrat, daB ein iiber der Wachstumszone an- 
gebrachtes Signal nicht nur nach oben wandert, sondern zugleich 
auch um die Achse des Sporangientraigers rotiert (Abb. 120). 
Die submikroskopische Struktur der Primaérwand weist keine Be- 
sonderheiten auf, die dieses Verhalten zu erklaren verméchten. 
Nach Oort und RoELOFSEN ist die isolierte Wand schlaff und bieg- 
sam, zerrei}t nach allen Richtungen gleich leicht und _besitzt 
daher keine Fibrillarstruktur. Vermutlich muB also starke 
Streuung der Chitingitterbereiche vorliegen. Durch kiinstliche 
Erhéhung des Binnendruckes in der Wachstumszone platzt die 
Haut durch einen LingsriB mit sehr steiler Schraubung, was wohl 
den auf 8.221 beschriebenen anisotropen Spannungsverhalt- 
nissen jeder Rohrenwandung zuzuschreiben ist. Kiinstliche 
Dehnungen der Wachstumszone sind wie beim Wachstum mit 
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einer Drehung verbunden, die bei der Entspannung wieder 
zuriickgeht. Die Optik deutet somit auf Réhrenstruktur mit 
Streuung hin, wahrend die mechanischen Higenschaften eine 
Schraubenstruktur verlangen, die jedoch optisch vorlaufig nicht _ 
gestiitzt werden kann, obschon sie PRESTON (1936) als gegeben 
voraussetzt. CASTLE (1936b) hat versucht, das Schraubenwachs- 
tum durch ein Modell nach- 
zuahmen, doch weist dieses 
statt Rohrenstruktur mit 
Streuung eine Faserstruktur. 
mit in Radialebenen liegenden, 
konvergierenden Stiben auf, 
die nach der Optik zu schlie- 
Ben in der primaren Wandung 
sicher nicht verwirklicht ist. 
Am einfachsten ist wohl die 
Annahme, das das _ Intus- 
suszeptionswachstum in der 
Streckungszone im Kreise her- 
umwandert (CastLE 1937a); Abb. 120. Schraubenwachstum von 
dies ist deshalb notwendig, ia i ec Crt Ft 
weil bei allseitig gleichzeitigem Ly ee 

BE eeeawwaclaeins die enlas Rea weet 
konische Form der Wachs- 

tumszone kaum erhalten bleiben kénnte. Hiermit im Einklang 
steht die Beobachtung von Oort und RogE.orsen, da bei 
Phycomyces Blakesleeanus var. piloboides mit einem charakte- 
ristisch aufgeblasenen Sporangientrager keine Drehung des 
Sporangiums stattfindet. 

Stibehen- und Eigendoppelbrechung des Chitingeriistes. Das 
Chitin war das erste biologische Objekt, bei dem die von AMBRONN 
an kiinstlichen Gelen entdeckte Zusammenwirkung von Form- 
und Eigendoppelbrechung nachgewiesen werden konnte (M6xn- 
RING 1922). Bei Einbettung von entkalkten Querschnitten durch 
den-Hummerpanzer oder von Chitinsehnen in Loésungen von 
Kaliumquecksilberjodid mit steigendem Brechungsvermégen 
nimmt die Doppelbrechung ab, wird Null, andert ihr Vorzeichen, 
erreicht im negativen Gebiete ein Minimum, wird ein zweites 
Mal Null und schlieBlich wieder positiv (Abb. 121). Hieraus ist 
zu schlieBen, daB dem Micellargefiige des Chitins eine stark 
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positive Formanisotropie, d.h. also Stabchendoppelbrechung und 
eine schwach negative Eigendoppelbrechung zukommt. 

CastLE (1936a) findet bei seinen Imbibitionsversuchen die 
Umkehrung der Doppelbrechung mit Kaliumquecksilberjodid und 
Xylol-Jodbenzol, mit anderen organischen Fliissigkeiten (Xylol- 
Methylenjodid, Alkohol-Jodbenzol) dagegen nicht. Er schlieBt 
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hieraus, da die negative Doppelbrechung nicht von natiirlichem, 
sondern von, z. B. durch Kaliumquecksilberjodid, chemisch ver- 
andertem Chitin herriihre. Dieser SchluB8 ist jedoch nicht 
berechtigt, denn Drexu und v. ITERSON (1935) finden mit Glyzerin- 
Chinolin-Gemischen, und Scumipt (1936 b) sogar mit dem schwer 
eindringenden «a@-Monobromnaphthalin (gemischt mit Xylol) 
negative Minima der Stabchendoppelbrechungskurve. Die Kurven 
sind allerdings fiir verschiedene Imbibitionsgemische nicht iden- 
tisch (Abb. 121) und keine besitzt ihr Minimum bei np = 1,525, 
welchen Wert Baas BECKING und CHAMBERLIN (1925) mit der 
Immersionsmethode fiir das Brechungsvermégen von Krabben- 
und Insekten-Chitin gefunden haben. Wie auch bei der Zellulose 
gezeigt werden konnte (FREY-WyssLiInG 1936b), ist die Ver- 
schiebung der Kurven auf das verschiedene Adsorptionsvermégen 
des Micellargeriistes gegeniiber den Komponenten der Imbi- 
bitionsfliissigkeit zurtickzufiihren. Aus den heute vorliegenden 
Messungen darf daher mit Sicherheit geschlossen werden, da 
dem submikroskopischen Chitinstibchen eine negative Eigen- 
doppelbrechung zukommt. 

Die Zellulose wird durch Nitrierung und vollstandige Aze- 
tylierung (Triazetylzellulose), also durch Einfiithrung weniger 
polarer Seitengruppen, ebenfalls optisch negativ. Man darf daher 
vermuten, daB die Azetylseitenketten des Chitins die negative 
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Doppelbrechung verursachen. Es ist allerdings merkwiirdig, daB 
beim Chitin hierzu nur eine Azetylgruppe je Glukoserest geniigt, 
wahrend bei der Zellulose deren drei notwendig sind; vermutlich 
muB deshalb auch die Aminogruppe des Glukosamins einen nega- 
tivierenden Hinflu8 ausiiben. 

Fir die polarisationsoptische ErschlieBung der Micellar- 
struktur von Chitin-Mischkorpern spielt die negative Eigendoppel- 
brechung des Chitins keine stérende Rolle, wenn man als Hin- 
bettungsmittel Flissigkeiten mit einem Brechungsindex unter 
1,48, also Wasser oder Glycerin wahlt. Man muB sich jedoch be- 
wuBt sein, dafs dann die Bestimmung der Micellarorientierung 
nicht auf Grund der positiven Eigenanisotropie des submikro- 
skopischen Membrangeriistes erfolgt, wie bei der Zellulose, sondern 
auf der positiven Stabchendoppelbrechung des Chitinskelettes 
beruht. 

Mit dem Chitin soll die Gruppe der kohlehydratartigen Geriist- 
substanzen verlassen und die wichtige Klasse der Geriist- 
eiweiBstoffe in Angriff genommen werden, die chemisch mehr 
Verwandtschaft zum Protoplasma zeigt. 


d) Seide (Seidenfibroin) 

Mikroskopische und submikroskopische Struktur der Seide. 
Der Kokonfaden des Seidenspinners (Bombyx mort) weist auf dem 
Querschnitt zwei spiegelsymmetrische Halften auf, die ihre Ent- 
stehung den paarigen Spinndriisen verdanken. Diese erzeugen 
zwei getrennte Fibroinfaden von sektorartigem Querschnitt, die 
im distalen Teil des Spinnapparates von einer Serizinschicht tiber- 
zogen und miteinander verklebt werden (Abb. 122). Wo sich die 
Faden im Kokon iiberkreuzen, erscheint die regelmaBige Struktur 
von Abb. 122a gestért und zerdriickt, was darauf hinweist, da} 
der Faden noch plastisch ist, wenn er die Spinndriise verlaft. 
Sowohl die Serizinschicht als auch die Fibroinfiden lassen eine 
feinere Struktur erkennen (OHARA 1933a). AufSen befindet sich 
eine sehr schwach doppelbrechende, fast amorphe Serizinhaut, 
unter der eine stark doppelbrechende Schicht mit faserahnlicher 
Struktur folgt. Vom Fibroinfaden ist die Serizinschicht durch 
eine isotrope Lamelle getrennt. Bei der Degummierung der Seide 
im siedenden Wasserbade list sich das Serizin an dieser Stelle 
vom Fibroin ab. Es entstehen dann aus jedem Kokon- oder 
Rohseidefaden zwei entbastete Seidenfaiden. Die Rohseide unter- 
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scheidet sich also von der gewéhnlichen, degummierten Seide 
dadurch, daB sie noch vom Serizinbast umgeben ist, der aller- 
dings gewohnlich mechanisch stark beschadigt ist. 

Die Fibroinfaden, die im folgenden vor allem Gegenstand der 


- Besprechung bilden sollen, zeigen nach Onara drei Zonen, die 


optisch auseinander gehalten werden kénnen: eine Zentralzone 


Abb. 122. Feinbau der Seide. a) Mikroskopischer Querschnitt durch den 
Kokonfaden (nach OnarA 1933). b) Submikroskopische Struktur des 
Fibroinfadens. 7 Haut und 2 Rinde (faserahnliche Struktur mit tangentialer 
Streuung) der Serizinschicht. 3 Haut, 4 Rinde (faserahnliche Struktur mit 
radialer Streuung) und 5 Zentralzone (Faserstruktur) des Fibroinfadens. 


mit Faserstruktur, darum herum eine Rindenschicht mit faser- 
ahnlicher Struktur und als Abschlu8 nach auBen eine Hautschicht. 
Diese ist nur wenig anisotrop, immerhin Jat sie schwach faser- 
ahnliche Struktur erkennen. Interessanterweise erfolgt hier die 
Streuung, das heiBt die Abweichung der optisch positiven sub- 
mikroskopischen Fibroinstabchen nicht tangential wie in der 
Serizinschicht oder bei den Zellulosefasern, sondern in radialer 
Richtung (s. Abb. 122b). Bei der Degummierung scheint sich 
der Charakter der Streuung in der Hautschicht allerdings von 
radial auf tangential umzustellen, da nach der Heifwasser- 
behandlung die groBe Achse der Indexellipse in tangentialer 
Richtung verlauft. Die Rindenschicht weist ebenfalls radiale 
Streuung ihrer faserihnlichen Struktur auf. Auf dem Querschnitt 
durch den Kokonfaden heben sich daher Serizin und Fibroin im 
Polarisationsmikroskop bei eingeschalteter Gipstestplatte durch 
ihr gegenseitiges optisches Verhalten deutlich voneinander ab, 
indem der Serizinmantel ein negatives, die Fibroinrinde dagegen 
ein positives Spharitenkreuz liefern (vgl. Abb. 71). Die Zentral- 
zone erscheint auf dem Querschnitt isotrop. 

Am schénsten lait sich die Zonierung des Fibroinfadens 
durch dichroitische Gold- und Silberfarbungen darstellen. Die 
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Zentralzone zeigt entsprechend ihrer Faserstruktur starken 
Dichroismus, in der Rindenzone mit ihrer viel schlechteren 
Orientierung ist die Farbung dagegen nicht dichroitisch und in 
der Hautschicht unterbleibt sie ganz. Nach Onara (1933a) ist 
die Schichtung des Fibroinfadens wie folgt als Folge der Gerinnung 
aufzufassen: Die Hautschicht erstarre beim Verlassen der Spinn- 
driise zuerst, bevor sich eine wohl geordnete submikroskopische 
Struktur auszubilden vermége. Etwas spater gerinne die Rinden- 
schicht, deren Fibroinfadenmolekiile bereits etwas orientiert 
worden seien. SchlieBlich bleibe die Fibroinmasse in der Zentral- 
zone am langsten plastisch, so daB sich die Kettenmolekiile des 
Seidenfibroins alle achsenparallel orientieren kénnen, bevor sie 
miteinander zu einem Micellargeriist zusammentreten. Da Kunst- 
seidefaden oft eimen ahnlichen Bau aufweisen (PRESTON 1933), 
scheint die Erklarung von OnARaA bestechend. Doch mu8 darauf 
_hingewiesen werden, daB bei Viskoseseide umgekehrt wie bei 
natiirlicher Seide die Rindenpartie submikroskopisch besser 
gerichtet ist als die Zentralpartie des Fadens (,,skin effect‘ n. 
PRESTON 1933). Bei der Kunstseide kommt die Orientierung des 
peripheren Gebietes durch das Streckverfahren zustande, das die 
bereits geronnene Hautpartie richtet, wihrend die Fadenmolekiile 
der noch nicht erstarrten Masse im Fadeninnern wegen ihrer 
gegenseitigen Beweglichkeit von den Richtungskraften unvoll- 
kommen erfa8&t werden. Die im Widerspruch zu dieser Deutung 
stehenden optischen Verhaltnisse bei der natiirlichen Seide 
miissen daher ihre Erklairung auf andere Weise finden. Ich sehe 
sie darin, daB beim AusfluB einer Flissigkeit aus einer Kapillare 
nur die zentrale Partie mit maximaler Geschwindigkeit flieBt, 
wahrend die Strémung gegen die Kapillarenwandung hin para- 
bolisch bis auf Null absinkt (FREY-Wysstine 1932). Nach dieser 
Auffassung werden die Fadenmolekiile des Seidenfibroins in der 
Mitte des Spinnfadens parallel gerichtet, wahrend sie im Rinden- 
gebiet durch das Geschwindigkeitsgefialle schief gegen die Faden- 
achse gerichtet werden, und zwar radial, wie tatsichlich beob- 
achtet wird. Auf diese Weise findet die ungewohnte radiale 
Streuung in der Rinde des Fibroinfadens ihre Aufklarung. 

Da die Seidenfibroinfaden wie pflanzliche Bastfasern eine 
zentrale Partie mit Faserstruktur, der allerdings das Lumen fehlt, 
und eine Haut mit starker, micellarer Streuung besitzen, weisen 
sie auch ahnliche Quellungs- und Hydrolysebilder wie die zellu- 
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losische Wandung von Faserzellen auf. So findet Onara (1933b) 
bei der Seide eine ahnliche Kugelquellung wie bei Zellulosefasern, 
wobei die stark in die Breite quellende Zentralpartie an ge- 
schwichten Stellen der Hautschicht kugelférmig nach auBen 
quillt (Abb. 123). Ferner kann man die Zentralzone durch Brom- 
lauge (Hypobromit) in Fibrillen zerlegen, die dann ahnlich wie 


Abb. 123. Feinbau-ErschlieBung der Seide (nach OnARA 1933). a) Kugel 
quellung mit Ca (NO,),-Lésung; b) Fibrillenbildung mit Bromlauge. 


bei Zellulosefasern zu kurzen Fibrillenbiindeln zerfallen. Diese 
Feststellungen sind deshalb wichtig, weil sie zeigen, daB kein 
Querhautsystem fiir die Kugelquellung und die hydrolytische 
Querspaltung notwendig ist, wie dies LiprkKr (1936) fiir die 
Zellulosefasern behauptet, denn bei der Entstehung des Seiden- 
fadens ist die Bildung solcher hypothetischer Querelemente aus- 
geschlossen. 

Das Intermicellarsystem der Seide muB man sich wie bei 
anderen Faserstrukturen aus spindelartigen Hohlraumen zu- 
sammengesetzt denken, die alle durch Liingsspaltung miteinander 
verbunden sind. Bei Tussahseide (HOHNEL 1887, 8. 145) kénnen 
diese Riiume unter Umstanden so grof sein, daB sie als Luft- 
kanalchen mikroskopisch sichtbar werden. Man darf sich wohl 
vorstellen, daf der Fibroinfaden, ahnlich wie der Kokon durch 
Verklebung von mikroskopisch sichtbaren Faden aufgebaut wird, 
durch Verschmelzung von submikroskopischen Molekiilfaden ent- 
steht, wobei jedoch das Zwischenraumsystem nicht ungeordnet. 
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wie in der Kokonschale,. sondern angendhert fadenparallel aus- 
gerichtet ist. 

_ Auch die GréBe der optischen Anisotropie des Seidenfibroins 
zeigt eine starke Analogie mit Zellulose. Onara (1933a) findet 
im Na-Licht nach der Methode von Bzcxe fiir den groBen 
Brechungsindex in der Faserrichtung n = 1,584 und senkrecht 
dazu n = 1,529, woraus die hohe Doppel- Gea 
brechung An= 0,055 resultiert. MOuRING A 
(1922) gibt sogar An=0,09 an. Die ?” 
Fibroinfaden weisen deutlich die Erschei- 
nung der Stabchendoppelbrechung auf, 
wenn man sie mit Flissigkeiten von 4000 
steigendem Brechungsvermégen imbibiert. 

OwARA (1933a) bildet eine sehr schéne 2600 
Stabchendoppelbrechungskurve ab, die 
fiir gelbes Quecksilberlicht (A = 576 my) aie 
ein Minimum bei np = 1,472 mit einem 
Gangunterschied (yA) von +237,5 mu $95 $45 155 165 M2 
_ besitzt. Hieraus folgt, daB den sub- Abb. 124. — Stabchen- 
mikroskopischen Seidenfibroinstabchen  doppelbrechungskurve 
positive Eigendoppelbrechung zukommt. eo ee 
Da die von OHARA untersuchten Fibroin- Gangunterschied yA in 
faiden eine Dicke von etwa 5  aufweisen, A. Abszisse : Brechungs- 
: ; é index n, der Imbibi- 
errechnet sich die Eigendoppelbrechung tionsflissigkeit. 
aus dem angegebenen Gangunterschied 
zu An = yA/d = 237,5: 5000 = 0,048. Da dieser Wert 20% 
niedriger ausfallt als die direkt gemessene Doppelbrechung 
ny—n, = 0,057, kénnte man schlieBen, daB etwa 1/, der Faden- 
dicke vom isotropen Intermicellarsystem eingenommen wird, 
Weil jedoch das Minimum der Kurve, das das Brechungsvermégen 
des Objektes anzeigt, bei 1,472 liegt, waihrend sowohl n, = 1,529 
als auch n, = 1,584 wesentlich héher gemessen worden sind, liegt 
hier eine Unstimmigkeit vor, vor deren Behebung keine rechne- 
rischen Schliisse gezogen werden diirfen. Wahrscheinlich wird 
im Seidenfibroin wie bei Chitin (s. 8. 242) und Zellulose (FREY- 
Wysstine 1936b) das Brechungsvermégen des Micellarsystems 
bei der Imbibition durch Adsorptionsvorgange verandert. 
Molekularstruktur des Seidenfibroins. Die mannigfaltigen 
Analogien zwischen Seidenfibroin und Zellulose lassen vermuten, 
daB den beiden Faserstoffen ein ahnliches Feinbau-Prinzip zu- 
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grunde liegt. In der Tat besteht das Fibroin ahnlich wie die Zellu- 
lose aus Hauptvalenzketten von unbekannter Lange, die mit- 
einander streckenweise zu geordneten Gitterbereichen von extrem 
stabformiger Gestalt und optisch positivem Charakter zusammen- 
treten. Dies ist wohl eines der schlagendsten Beispiele, wie ein 


gemeinsames morphologisches Grundprinzip im  submikro- 
skopischen Gebiete 

ni Coane ee aes selbst bei chemisch 
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Noo nee nai = Substanzen zu Ge- 
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dee le ‘> ekiile namlich als 
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PCN se AufriB weiBketten nicht die 
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schaft mit Zellulose. 
Sie setzen sich zuetwa 
60% aus Glyzin und 
Alanin zusammen, auBerdem enthalten sie Tyrosin und noch 
weitere @-Aminosduren. Von der Seite betrachtet bieten diese Ket- 
ten das bekannte Bild einer Zickzacklinie mit aufeinanderfolgenden 
CO-, NH- und CH-Gruppen (Abb. 125a).  AstBuRY (1933a) 
nennt den Abstand benachbarter Ketten ,,Riickgratabstand“‘ 
(,,backbone-spacing); er miBt 4,5 A. Man kann also sagen, daB 
die riumliche Tiefe, welche eine Kette in der Ebene der Zickzack- 
linie beansprucht oder die ,,Riickgratdicke 4,5 A betragt. Die 
Seitenketten der CH-Gruppen sieht man in der Profilstellung von 
Abb. 125a nicht, denn sie stehen wie Rippen senkrecht von der 
Riickgratebene ab, wodurch der Vergleich mit dem Wirbeltier- 
skelett nahegelegt wurde. Um die Seitenketten in ihrer richtigen 
Lage zu erkennen, mu8 man daher das Fadenmolekiil in Front- 
ansicht betrachten (Abb. 125b), Die gewinkelte Kette prisentiert 
sich so als Gerade mit perspektivisch verkiirzten Valenzbindungen, 
wihrend die Seitenketten in der Zeichenebene liegen. Beim 
Glyzinrest kann man kaum von einer Seitenkette sprechen, denn 


Abb. 125. Molekularstruktur des Seidenfibroins. 
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sie ist in diesem Falle nur durch das unbedeutende H-Atom 
vertreten; beim Alaninrest besteht sie jedoch aus einer Methyl- 
gruppe und beim Tyrosinrest auBerdem noch aus einem Para- 
oxyphenylring. Die Seitenketten sind nicht paarig eingefiigt wie 
echte Rippen, sondern sie weisen bei aufeinanderfolgenden CH- 
Gruppen, abwechslungsweise nach links und nach rechts. Dies 
hat zur Folge, daB je zwei benachbarte Aminosdurereste zusammen 
eine morphologische Einheit bilden, die sich im Réntgendiagramm 
als Faserperiode auBert. Sie betragt beim Seidenfibroin 6,95 A 
oder rund 7A. Hieraus kann man folgern, daB die Lange jedes 
Riickgratsegmentes, d.h. also die Erstreckung jedes einzelnen 
Aminosauregliedes 3,5 A betrigt. Diese Lange ist ganz unabhangig 
von der Art der Aminoséuren in der Hauptvalenzkette. So 
stellen die ganz verschiedenen Komponenten Glyzin, Alanin und 
Tyrosin als Kettenglieder alle genau gleichlange Abschnitte des 
Fadenmolekiiles vor (AstBuRY 1933b). Man kann sie daher be- 
liebig gegeneinander auswechseln, ohne da dadurch die Faser- 
periode oder die Riickgratdicke verandert wiirden. 

Anders steht es mit der Erstreckung der Seitenketten, die 
wie ersichtlich sehr ungleich ausfallt. Um auch in dieser Hinsicht 
eine strenge RegelmaBigkeit zu erreichen, nahmen MEYER und 
Marx (1930) an, da8 im kristallisierten Seidenfibroin nur Glyzin- 
und Alaninreste miteinander abwechselten, waihrend die tibrigen 
Aminosaduren, welche die Hydrolyse liefert, als intermicellare 
Substanz amorph dazwischen eingelagert seien. Wahrscheinlich 
kann diese Annahme nicht aufrechterhalten werden, denn es ist 
bis heute nicht gelungen, eine eindeutige Elementarzelle des 
Kristallgitters festzulegen, wie bei der Zellulose (KRaTKY und 
Kuriyama 1931, Sakurapa und Horius 1933). Dies diirfte 
daher riithren, da in bezug auf die Seitenketten eine gewisse Un- 
regelmaBigkeit besteht, die sich bis jetzt rontgenometrisch nicht 
hat erfassen lassen. 

Wahrend sich die Analogie der physikalischen Eigenschaften 
von Seide und Zellulosefasern (ReiBfestigkeit, Quellung, Optik 
usw.) aus der gemeinsamen Fadenmolekiil-Morphologie herleitet, 
beruhen die unterscheidenden Merkmale vor allem auf den che- 
mischen Eigenschaften. So sind die -CO-NH-Bindungen des 
Fibroins bedeutend leichter hydrolysierbar als die Glukosid- 
bindungen > CH-O-CH < der Zellulose, weshalb die Seide gegen- 
iiber allen méglichen, scheinbar milden Kinwirkungen (z. B. 
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Kochen, Salze) sehr empfindlich ist. Gegeniiber Farbstoffen ver- 
halt sich Seide nicht neutral wie die Zellulose, sondern wie eine 
schwache Saure, so da Farbstoffbasen (z. B. Methylgriin) leicht 
aufziehen. Dies kénnte z. B. von den Tyrosinseitenketten her- 
riihren, da sich Oxyphenylgruppen schwach sauer verhalten. 
Durch zweistiindiges Kochen bei 100°C (Onara 1933a) schlagt 
jedoch die Reaktion des Fibroins, offenbar durch Hydrolyse von 
Saureamidbindungen nach der basischen Seite um, und die so 
behandelte Seide farbt sich dann in sauren Farbstoffen, z. B. 
Saurefuchsin. 


e) Hornsubstanzen (Keratin) 


Mikroskopische Struktur und Optik der Haare. Die genaue 
Erforschung des Keratins, der Grundsubstanz verhornter Objekte, 
verdankt man der groBen technischen Bedeutung und dem merk- 
wirdigen elastischen Verhalten der Wolle und anderer Haare. 

‘Die Haare bestehen mikroskopisch aus drei Schichten: 
einem sehr diinnen, geschuppten und pigmentfreien Oberhautchen 
(Epidermicula), einer miachtigen faserigen Rindenschicht, die 
das Pigment enthalt, und eimem parenchymartigen Mark. Das 
Mark kann fehlen, wie z. B. bei der Merino-Wolle. Auch das 
Oberflichenhaéutchen, das die Rinde in Form von. dachziegel- 
artigen oder ringférmigen Schuppen iiberzieht, kann zufolge 
mechanischer Scheuerung verloren gehen, ohne daB die elastischen 
und optischen Eigenschaften des Haares wesentlich verandert 
werden. Diese haben daher ihren Sitz in der Rinde, die aus 
Keratinfaserzellen besteht, welche als Tonofibrillen bezeichnet 
werden. (Hier wird der Terminus ,,Fibrille“ somit ganzen Zellen 
zugelegt, wahrend man bei pflanzlichen Fasern sehr feine Spalt- 
stiicke der sekundiéren Zellwand darunter versteht.) Die Lange 
der Keratinfasern schwankt zwischen 50 u und einigen Milli- 
metern. Beim Schafe ist sie ungefaihr 80 ~ (HOHNEL 1887). In 
der Regel sind die Fasern flachgedriickt und zwar so, daB der 
radiale Durchmesser der schmiilere ist. Die beiden Wandhalften 
liegen daher meist dicht aneinander an, so daB das Lumen auf dem 
Querschnitt durch das Haar unsichtbar ist, oder nur als sehr feine 
Tangentiallinie erscheint. Manchmal kommt es vor, daB einzelne 
Hornfasern ein breiteres Lumen aufweisen, wodurch neben der 
feinen, durch die parallel gelagerten Faserzellen bedingten Langs- 
streifung, grébere Lingsspalten sichtbar werden. Ein Haar ist 
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also, trotzdem es unter Umstanden optisch ganz homogen aus- 
sehen kann, zytologisch nicht mit einer einzelnen Bastfaser zu 
vergleichen, sondern mit vielzelligen Bastfaserstrangen aus 
relativ kurzen Faserzellen, wie sie bei den Monokotylen vor- 
kommen (Sisal, Manilahanf usw.). 

Die Hornfasern sind im Gegensatz zu Zellulosefasern merk- 
wurdig stark elastisch. Man kann ein Haar in kaltem Wasser 
50—70% reversibel dehnen, wahrend Bastfasern mit guter Faser- 
struktur nach wenigen Prozent Verlangerung reiBen. Besonders 
eindriicklich ist die elastische Dehnung der Haare unter dem 
Polarisationsmikroskop (PocHETTINO 1913). Trotzdem der 
Haarquerschnitt durch die Verlangerung abnimmt, wird der 
Gangunterschied, wie aus dem starken Anstieg der Interferenz- 
farben ersichtlich ist, betrachtlich gréBer. Es ist ein fesselndes 
Schauspiel, wie die Polarisationsfarbe schwach pigmentierter 
(blonder) Haare bei Dehnung und Entspannung reversibel steigt 
und fallt. Die augenfallige Veranderung der optischen Aniso- 
tropie ist als Spannungsdoppelbrechung zu deuten. Wahrend 
solche photoelastische Effekte jedoch gewohnlich durch gering- 
fiigige Abstandsanderungen im Kristallgitter zustande kommen, 
die rontgenometrisch nicht nachweisbar sind (WIENER 1926b), tritt 
wahrend der Dehnung des Keratins ein vollstandiger Umbau des 
Molekulargeriistes auf. 

Molekularstruktur des Keratins. AstBpury (1933c) hat nach- 
gewiesen, daB gedehnte Haare ein ganz anderes R6ntgendiagramm 
liefern als ungedehnte. Besonders deutlich ist der Unterschied, 
wenn die Dehnung im dampfgesattigten Raume bei 100°C vor- 
genommen wird. Ks lat sich dann eine Verlangerung von etwa 
100% erreichen, und aus dem Rontgenbild ergibt sich ein Ketten- 
gliederabstand von 3,38 A. Dies stimmt gut mit der Kettenperiode 
des Seidenfibroins von 3,5 A iiberein, so daB man annehmen 
darf, auch in der gedehnten Wolle seien gestreckte Hauptvalenz- 
ketten von Polypeptid-Fadenmolekiilen vorhanden. In der un- 
gedehnten Wolle betragt die Faserperiode dagegen 5,06 A; es 
muB hier also eine andere Modifikation des Keratins vorliegen, 
die AsTBuRY als a-Keratin bezeichnet, und von ihr die seiden- 
 fibroinahnliche Modifikation gedehnter Wolle als 6-Keratin unter- 
scheidet. Es ist ihm auch gelungen, durch Faltung des Polypep- 
tidkettenschemas das a@-Keratin aus dem f-Keratin abzuleiten. 
Er ging dabei von der Uberlegung aus, dafs durch gegenseitige 
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Anziehung von zwei, um fiinf Valenzbindungen auseinander- 
liegenden NH- und CO-Gruppen, Pseudo-Diketopiperazin-Ringe 
entstehen kénnen. Fiir eine so gefaltete Kette ergibt sich unter 
Beriicksichtigung der Abstandsregeln die Faserperiode des a-Kera- 
tins von 5,06 A (s. Abb. 126). Wie das Schema zeigt, erfolgt 
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Abb. 126. a= f-Keratinumwandlung Dehnung bleibt er- 
(nach AsTBURY 1933c). halten. Die Seiten- 


ketten benachbarter 
Polypeptidketten treten raumlich miteinmander in Beziehung und 
verbinden die Hauptvalenzketten zu einer Art Rost (Abb. 127). 
Der Abstand der Roststiibe betragt 9,8 A; so lang miissen also die 
Seitenketten sein, die im Abstande von 3,38 A rechts und links 
von den Hauptketten annahernd senkrecht abstehen. Die Dicke 
des Rostes entspricht der Riickgratdicke der gestreckten, zick- 
zackformigen Polypeptidketten und betragt deshalb 4,5 A. 

Zu den wichtigsten Hydrolyseprodukten der Wolle gehéren 
Glutaminséiure, Arginin und Zystin (s. Abb. 81). Nimmt man 
amidartige Verkettung zwischen Glutaminsiure und Arginin an, 
erhalt man eine sprossenartige Verbindung von zwei Haupt- 
valenzketten, wie sie in Abb. 127b dargestellt ist. Unter Ein- 
haltung des Tetraederwinkels wiirde diese Seidenverbindung 
etwa 12,5 A lang sein. Sie besitzt also groBenordnungsmafig die 
réntgenometrisch gefundene Linge von 9,8 A, denn es ist leicht 
denkbar, daB die Ketten irgendwie verkiirzt werden. 

arOBtes Interesse beansprucht das Zystin, das zwei durch 
eine Schwefelbriicke vereinigte Aminosaurereste enthalt. Man 
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nimmt an (AsTBuRY 1933c, MARK und Purtrep 1937), daB vor 
allem solche Schwefelbindungen die Polypeptidketten im Keratin 
zusammenhalten. Eine ahnliche Rolle fallt nimlich dem Schwefel 
im vulkanisierten Kautschuk zu. Er verbindet die losen Polypren- 
ketten des Rohkautschuks seitlich miteinander, erzeugt auf diese 
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a) Keratingeriist als Gitterrost; 
a) b) Seitenketten des Keratins. 


Weise ein Molekulargefiige und erhoht so die elastischen Eigen- 
schaften des Rohkautschuks, wahrend die Plastizitat zuriickgeht. 
Durch die FEinfiithrung zu zahlreicher Schwefelbriicken geht 
jedoch die Elastizitaét wieder verloren; es entsteht Hartgummi 
oder Ebonit, der Kautschuk ist ,,totvulkanisiert“‘. Es besteht nun 
eine Analogie zwischen Rohkautschuk und vulkanisiertem Kaut- 
schuk einerseits, und dem schwefelfreien Muskelmyosin (8. 260) 
und dem schwefelhaltigen Keratin andererseits. Die Tonofibrillen 
sind daher vergleichsweise als ,,vulkanisierte‘‘ Muskelfasern er- 
klart worden, wodurch der Verlust der Kontraktilitat und ihre 
hohe Festigkeit erklarlich wiirde. 

Trotz solchen einleuchtenden Vergleichen, die viele interes- 


‘sante Eigenschaften qualitativ verstandlich machen, bestehen 


in quantitativer Beziehung noch grofe Schwierigkeiten fiir das 
restlose Verstindnis des submikroskopischen Aufbaues des 


_ Keratins. Vor allem stimmt die Lange des Zystinmolekiils nicht 


mit der réntgenometrisch gemessenen Seitenkettenlange des 


254 Ill. Feinbau der Plasmaderivate 


Keratins tiberein. Wie Abb. 127b zeigt, reicht die Schwefelbriicke 
bei weitem nicht aus, um den Abstand von 9,8 A von Hauptkette 
zu Hauptkette zu iiberspannen. Der Molekularrost kann daher 
nicht so einfach und regelmaBig wie in Abb. 127a gebaut sein, 
es sei denn, da auBer dem Zystin noch eine weitere Aminosaure, 
wie z. B. Glutaminsiure an der Uberbriickung des groBen Ab- 
standes mithelfe. 

Es gibt nun aber noch einen weiteren Grund dafiir, warum 
das Molekulargeriist nicht so einfach gebaut sein kann. ASTBURY. 
(1933c) macht wahrscheinlich, daB bei der Riickverwandlung des 
B-Keratins gedehnter Haare in das gefaltete a-Keratin Seiten- 
briicken abgebrochen werden miissen. Dies ware nur bei einem 
flachenhaft entwickelten Molekularrost nicht notwendig, bei dem 
man die parallelen Zickzack-Polypeptidketten alle gleichzeitig 
senkrecht zur Projektionsebene von Abb. 127a falten kénnte, ohne 
da die punktierten Seitenverbindungen gelést zu werden 
brauchten. Falls die gegenseitige Verkettung der Hauptvalenz- 
stabe jedoch nach verschiedenen Richtungen des Raumes erfolgt, 
ist eine Faltung der einzelnen Polypeptidketten nicht mehr 
moglich, ohne dafB die Seitenkettenbindungen aufgehoben werden. 

Es ist von besonderer Bedeutung, daf beim /-Keratin ge- 
wohnliches Wasser imstande ist, die fraglichen Bindungen ab- 
zubauen. Es geniigt namlich, ein auf seine doppelte Linge aus- 
gezogenes, getrocknetes Haar in Wasser zu legen, um ihm seine 
reversible Elastizitat wieder zu verleihen. Die durch die Trocknung 
erreichte Verfestigung war also nicht bleibender, sondern nur 
vortibergehender Art (sogenannter “temporary set’? der Wolle). 
BelaBt man ein 100% gedehntes Haar jedoch eine halbe Stunde 
im Dampfbad, verliert es die Fahigkeit sich wieder zusammen- 
zuziehen vollstindig, es ist dauernd verfestigt und behalt die auf- 
gezwungene Linge auch bei Benetzung bei (“permanent set’’). 
Diese Tatsache findet eine banale Nutzanwendung fiir die Haar- 
mode der Damenwelt, denn nur wenn es dem Haarkiinstler ge- 
lingt, die dauernde Festigung des, an den gebogenen Stellen der 
Haare erzeugten, $-Keratins zu erzielen, kann das Werk seiner Be- 
miihungen den Anspruch auf ,,waschechte Dauerwellen“ erheben. 
Die dauernde Verfestigung des f-Keratins erklart man sich so, 
da8 durch die lange Dampfeinwirkung so viele und starke Briicken 
von Keratinkette zu Keratinkette geschlagen werden, daB sie 
nachher nicht wieder durch heifes Wasser zerstért werden kénnen. 
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Gibt man ein 100% gedehntes Haar mit temporarer Festigung 
ungespannt kurze Zeit in ein Dampfbad, zieht es sich nicht nur 
auf die urspriingliche Linge, sondern betrachtlich starker zu- 
sammen; es findet eine Superkontraktion statt. Aus diesem 
Vorgang mu8 man schlieBen, da8 im a-Keratin die Polypeptid- 
ketten nicht vollig frei und unabhangig voneinander sind. Auch 
sie werden vielmehr durch gewisse Seitenketten gegenseitig 
stabilisiert. Die erwahnte Behandlung sprengt aber anscheinend 
diese Bindung und gestattet den Polypeptidketten sich noch viel 
starker als nur zu Diketopiperazinringen in Falten zu legen. — 
‘Auch dafiir, daB ein Haar in kaltem Wasser nur 50—70% dehnbar 
ist, werden solche hemmende Seitenbriicken verantwortlich ge- 
macht; in hei{em Wasser werden diese dann gelockert, und die 
Polypeptidketten konnen véllig gestreckt werden. 

Wir haben also beim Keratin den Fall vor uns, daB kurz- 
dauernde Einwirkung von heifem Wasser oder Dampf_ ver- 
bindende Briicken zwischen EiweiSketten abbricht. Da verdiinnte 
Natronlauge die verfestigten Ketten in ahnlicher Weise lést, 
_ konnte es sich z. B. um einen hydrolytischen Abbau von Saure- 
amidbriicken handeln. Dieselbe Dampfbehandlung. gibt jedoch 
bei langerer Einwirkung Gelegenheit zur Bildung neuer festerer 
Bindungen (Schwefelbriicken). Dieses Verhalten scheint mir im 
Hinblick auf die in diesem Buche vertretene Ansicht tiber den 
Aufbau des Zytoplasmas auBergewohnlich wichtig, denn es zeigt, 
wie das Geriist der Eiweibstoffe verhaltnismaBig leicht ab- und 
wieder aufgebaut werden kann. Wenn beim Keratin schon heies 
Wasser zu diesem Vorgang geniigt, so kann man sich leicht vor- 
stellen, wie im viel labileren Zytoplasma die Proteinfadenmolekiile 
untereinander staindig neue Kombinationen und _ Seitenver- 
bindungen eingehen, wahrend andere fortwahrend wieder ab- 
gebaut werden, so daf trotz des scheinbar fliissigen Zustandes 
stets ein ganz bestimmtes Molekulargeriist vorliegt. 

Federkeratin. Nicht alle Hornsubstanzen befinden sich 
natiirlicherweise im Zustande des a-Keratins. Federkiele zeigen 
in ungedehntem Zustande statt der Faserperiode der Sauger- 
haare von 5,06 A in der Hauptkettenrichtung eine Periode von 
3,1 A (AstBuRyY und Marwick 1932). Sie 1aBt sich durch Dehnung 
kontinuierlich und reversibel auf 3,3 A vergréBern; bei weiterer 
Dehnungsbeanspruchung zerreiBt der Federkiel. Hieraus darf 
man schlieBen, daB die Polypeptidketten im Federkeratin an- 
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nihernd gestreckt sind wie bei gedehnten Haaren oder beim 
Seidenfibroin.. DaB die Gliedlange der Hauptketten nicht 3,38 A 
oder 3,5 A betragt, wird darauf zuriickgefiihrt, daB die Polypeptid- 
ketten im Federkeratin zufolge Seitenketten-Verstrebungen leicht 
gewellt sind (sogenannte ,,primare Faltung‘‘). Auch die im Ver- 
gleich zum Seidenfibroin etwas zu kurze Gliedlange der Amino- 
sdiurereste vom /-Keratin wird auf eine solche schwache primare 
Faltung zuriickgefiihrt. Die viel starkere Knickung der a-Keratin- 
Ketten wird dieser schwachen Wellung als sekundare Faltung 
gegeniiber gestellt. Das Skleroprotein der Federkiele ist somit 
eine Modifikation des Keratins, bei dem die sekundare Faltung 
fehlt. Die Keratin-Hauptvalenzketten werden also vom Tier- 
k6rper fiir den Aufbau der verschiedenen Horngebilde entweder 
in stark gefaltetem oder annahernd gestreecktem Zustande ver- 
wendet. . 


f) Sehnen (Kollagen) 


Sehnen und entmineralisierte Knochen bestehen aus dem 
leimgebenden Eiwei®stoff Kollagen. Leim und Gelatine sind 
relativ wenig veranderte Abbauprodukte dieser unléslichen Geriist- 
substanz, die durch geringe hydrolytische Spaltung in heiBem 
Wasser léslich geworden sind. Das Réntgenbild von Sehnen und 
gedehnter Gelatine ist identisch (GERNGROSS und Katz 1926). 
Es zeigt eine Faserperiode von 8,4 A, die auf drei Aminosiurereste 
verteilt eine Gliedlinge der Hauptkette von 2,8 A verraten. 
AuBerdem findet man auf dem Aquator des Diagramms zwei 
Interferenzen, die 4,65 A (Riickgratdicke der Hauptkette) und 
10,0 A (Seitenkettenlinge) entsprechen. Die Ubereinstimmung 
mit den Verhaltnissen beim f-Keratin ist auffallend; nur die 
Hauptkettenperiode von 2,8 A erscheint gegeniiber den Amino- 
siureresten des Seidenfibroins und des Keratins ziemlich ver- 
kirzt. Dies mag daher riihren, da8 in der Gelatine andere Amino- 
siuren vorhanden sind (Daxkrn 1920), namlich neben 25,5°%%, 
Glyzin etwa 24%, Prolin und Oxyprolin. Die vielen Fiinferringe 
konnen nobieilak nicht alle als Kettenendgruppen auftreten 
(s. Abb. 81), sondern sie miissen in die Hauptketten eingebaut 
sein (Abb. 128), wodurch eine ansehnliche primaire Faltung ver- 
ursacht wird. Im iibrigen scheint das Kollagen wie die iibrigen 
GeriisteiweiBstoffe nach dem Schema der Pete tenikesteg von 
unbestimmter Linge aufgebaut zu sein. 


we 
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Die Verkiirzung der Gliedlangen kann auch mit Hilfe von 
tautomeren Umlagerungen verstandlich gemacht werden. Wenn 
namlich innerhalb der gestreckten Kette der Wasserstoff jeder 
zweiten NH-Gruppe auf die benachbarte CO-Gruppe iibergeht, 
entstehen Doppelbindungen —N = C(OH)—, die die stereoiso- 
meren Méglichkeiten der cis- und trans-Konfiguration mit sich 
bringen. Nimmt man nun die wannenférmige | 


cis-Stellung an, werden die Kettenglieder auf vy as 

die experimentell festgestellte Periode von | f*~Sonoy 

2,86 A verkiirzt (vgl. Hate 1937). | hrs ae 
Optisch verhalten sich Sehnen und Gelatine- ee me 

faden positiv einachsig in bezug auf die Faser- R a 

richtung, also gleich wie Seide und Haare. Es ow 

1a8t sich auch deutlich Stabchendoppelbrechung co 


nachweisen, wenn man vor der Imbibition die Abb. 128 
Sehnen gerbt (KtnvzEr 1929), weil sie gegen- Aufrif einer Gela- 
iiber den meisten Imbibitionsflissigkeiten sehr tinekette. 
quellungsempfindlich sind oder schrumpfen 
(z. B. mit Xylol). Bei der Gerbung verhalt sich Kollagen sehr 
eigenartig. Wahrend namlich mit mineralischen Gerbstoffen 
(Chromsalze) und Formol der optische Charakter der Sehnen er- 
halten bleibt, kehrt sich dieser mit Pyrogallolgerbstoffen (Tannin, 
Sumach) und anderen Phenolen (Trinitrophenol), sowie Aldehyden 
(Eugenol, Zimtaldehyd) um und wird negativ. Scumipt (1934a) 
stellt sich vor, daB die optisch negative Reaktion durch gerichtete 
Adsorption dieser Reagenzien zustande komme, da die nicht 
gerbenden einwertigen Phenole und Aldehyde wieder ausgewaschen 
werden kénnen, worauf die normale optisch positive Reaktion 
wieder zuriickkehrt. Ich glaube jedoch, daB hier viel eher chemische 
Veranderungen an den, Seitenketten in Betracht kommen. Die 
Gerbung beruht sicher darauf, da starke Seitengruppenver- 
kniipfungen die Polypeptidfadenmolekiile dauernd aneinander 
ketten. Durch die Pyrogallolgerbstoffe muB dabei auBerdem 
eine Veranderung der Polaritét der Seitengruppen auftreten, 
ahnlich wie bei der Nitrierung oder Azetylierung der Zellulose. 
DaB diese durch Trinitrophenol, Eugenol usw. veranlaften 
chemischen Verainderungen durch Auswaschen leicht wieder 
zerstort werden kénnen, braucht bei der Labilitat vieler 
Seitenkettenreaktionen der Polypeptidketten nicht zu _ver- 
wundern. 
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Nicht nur das eigentiimliche optische Verhalten hat die Auf- 
merksamkeit schon lange auf die Sehnen gelenkt (v. EBNER 1894), 
sondern auch ihr merkwiirdiges Quellungsvermégen. In Wasser 
quellen sie 50% in die Dicke, wobei réntgenometrisch eine Aus- 
weitung des Kristallgitters um 35% festzustellen ist (KUNTZEL 
und PraKkKE 1933), wahrend die Faserperiode erhalten bleibt. 
Die Quellung erfolgt also nicht intermicellar wie bei der Zellulose, 

sondern intramicellar, indem die einzelnen Hauptvalenzketten 
auseinander gedrangt werden. MHieraus wird erklarlich, warum 
die Quellung von Sehnen ungeahnte AusmaBe annehmen kann. 


In verdiinnten Sauren und Alkalien, die offenbar die Seitenketten-. 


bindungen vollstaéndig hydrolysieren, kénnen sie 550% in die 
Dicke quellen, wobei allerdings eine Lingenabnahme von 30% 
auftritt. Trotz der Verkiirzung betrigt die Volumenzunahme 
durch Fliissigkeitsemlagerung bis 4500°%, (KUnTzEL und PRAKKE 
1933). 

Die Langenverkiirzung wird noch auffallender, wenn man 
Sehnen in heifes Wasser (60—70° C) bringt. Sie schnurren dann 
plétzlich unter Verdickung zusammen, wobei Doppelbrechung und 
Rontgendiagramm verschwinden. Die Sehne gewinnt durch diese 
ungewohnliche Langsschrumpfung kautschukartige Elastizitat. 
Nach vorsichtiger Dehnung erscheint das Roéntgendiagramm 
wieder, und durch fortgesetzte Streckung kann man sie schlieBlich 
wieder zur unelastischen kollagenen Faser verfestigen. Diese 
Beobachtungen entsprechen z. T. dem Verhalten des Kautschuks, 
der ungedehnt kein Roéntgendiagramm zeigt, wohl aber Inter- 
ferenzen liefert, nachdem er kraftig gestreckt worden ist. MryER 
und Mark (1930) weisen noch auf eine weitere gemeinsame 
Kigenschaft von Interesse hin. La8t man geschrumpfte Sehnen 
oder ungedehnten Kautschuk in fliissiger Luft gefrieren, und zer- 
triimmert die Objekte, so zerfallt die Masse sandartig. Native 
Sehnen oder gereckter Kautschuk zersplittern bei solchen Ver- 
suchen dagegen faserig. Hieraus darf man schlieBen, daB sich 
die Polypeptidketten der kollagenen'Fasern wie beim f-Keratin 
zusammenziehen und in Falten legen. Wéahrend sich jedoch die 
Faltung bei der 6 > a-Keratin-Umwandlung in abgemessenen 
Schranken halt, erfolgt sie beim Kollagen ungeordnet und so 
stark, daB die EKiweiBketten véllig zusammenschrumpfen. © Das 
Bestreben der Polypeptidketten, sich im freien Zustande zu ver- 
kiirzen, scheint also sehr verbreitet zu sein, und wenn es’ gelingt 
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diesen Vorgang reversibel zu leiten und zu regulieren, eres sich 
ein Modell fiir. die kontraktile Muskelfaser. 


g) Muskelfasern (Myosin) 


Obschon die Muskelfasern nicht zu den Geriistsubstanzen 
gehéren, sollen sie doch in diesem Zusammenhang besprochen 
werden, denn wie Scumipt (1937a) zeigt, besteht kein ausge- 
sprochener Gegensatz zwischen den. ,,leblosen‘‘ metaplasmatischen 
Bildungen (wie z. B. Tonofibrillen) und mesoplasmatischen Zell- 
bestandteilen (wie die Myofibrillen), die trotzdem sie irreversible 
Differenzierungen des Zytoplasmas vorstellen, einen eigenen leb- 
haften Stoff- und Energiewechsel aufweisen. Vor allem die sub- 
mikroskopische Morphologie ist dazu angetan nachzuweisen, wie 
zwischen den verschiedenen faserigen KiweiBgebilden im mole- 
kularen Gebiete strukturell nur geringfiigige Unterschiede be- 
stehen, die dafiir verantwortlich sind, ob diese Plasmaderivate 
intensive, geringe oder iiberhaupt keine LebenséuBerungen er- 
kennen lassen. Scharfe Grenzen bestehen nicht, und es ist schwer 
zu sagen, von welchem Grade der Veranderungsméglichkeit an 
einem Abkémmling des Protoplasmas Leben zugesprochen werden 
soll. 

Optik der quergestreiften Muskelfasern. Die mikroskopische 
Struktur der hochdifferenzierten gestreiften Muskulatur laBt sich 
am einwandfreisten zwischen gekreuzten Nicols beurteilen 
(v. MuRrAxT 1933; Scumipt 1937a). Zahlreiche Fehlerquellen, wie 
die komplizierten Beugungserscheinungen der als Gitter wirkenden 
Streifensysteme, oder die, zu Unrecht, so sehr gefiirchteten 
Strukturverinderungen beim Fixieren der Gewebe, kénnen so 
vermieden werden. Das polarisationsoptische Bild von lebenden 
Muskelfasern, das der folgenden Beschreibung zugrunde liegt, 
stimmt iibrigens weitgehend mit den Ausfarbungen gut fixierter 
Muskeln iiberein. 

Die 10 bis 100 « breite Muskelfaser, die von einer feinen 
Haut, dem Sarkolemma umschlossen ist, zerfallt in optisch auf- 
lésbare Fibrillen von ungefahr 1 ~ Dicke und etwa 0,5 wu gegen- 
seitigem Abstand. Die sichtbaren Fibrillen bestehen ihrerseits 
aus Biindeln von parallelen submikroskopischen Elementar- 
Fibrillen, denen Hizrute (1931) eine Dicke von 50—100 A zu- 
schreibt (Abb. 130). Zwischen den Myofibrillen befindet sich das 
Sarkoplasma, das die Fibrillen allseitig umgibt. Es soll im wesent- 
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lichen aus dem Muskelalbumin oder Myogen bestehen, wahrend 
die Fibrillen zur Hauptsache mit dem Muskelglobulin oder Myosin 
identisch sind. Das Sarkoplasma ist stets isotrop, die Myo- 
fibrillen leuchten dagegen im Polarisationsmikroskop auf und 
zeigen die bekannte Segmentierung in helle sogenannte Q-Ab- 
schnitte und dunklere, sehr schwach doppelbrechende I-Ab- 
schnitte. Das merkwiirdige an dieser Struktur ist nun, daB alle 
Fibrillen einer Muskelfaser, trotzdem sie gegenseitig unabhangig 
voneinander sind, ihre leuchtenden und dunklen Segmente auf 
genau derselben Héhe besitzen, so daB die ganze Faser regel- 
maBig segmentiert oder gestreift erscheint. 

Die Koinzidenz der stark und schwach doppelbrechenden 
Abschnitte riihrt davon her, daB die einzelnen Fibrillen durch 
Teilung auseinander hervorgegangen sind, nachdem die Seg- 
mentierung der urspriinglichen Mutterfibrillen bereits statt- 
gefunden hatte. Trotz der augenfalligen optischen Differenzierung 
sind die Fibrillen nicht quer unterteilt, sondern sie laufen ununter- 
brochen durch die ganze Faserlange hindurch. Fiir ihre Einheitlich- 
keit spricht die Spaltbarkeit, die bei den Segmentgrenzen keine 
mechanische Inhomogenitét erkennen laB8t. Ferner sind ganz 
junge Fibrillen einheitlich doppelbrechend (die Streifung diffe- 
renziert sich dann nach und nach von der Mitte aus gegen die 
Enden), oder die Querstreifung kann bei explantierten Skelett- 
muskelzellen durch Entdifferenzierung verloren gehen (ScHMIDT 
1937a, S. 215, 223). 

Wahrend so die Fibrillen als durchgaingig anzunehmen sind, 
scheint das Sarkoplasma durch Quersepten unterteilt zu sein. 
In der Mitte des dunkeln Abschnittes I findet sich namlich stets 
ein farberisch leicht darstellbares schmales Band, das zwischen 
gekreuzten Nicols hell erscheint und als Z-Streifen bezeichnet wird 
(Abb. 129). Man faBt es als eine Quermembran auf, die mit dem 
Sarkolemma verwachsen ist, wahrend die Myofibrillen ungestért 
durch sie hindurch stoBen. Bei der Muskelkontraktion verdicken 
sich diese Stellen nur wenig, so daB das Sarkolemma die gespannte 
Muskelfaser festonartig umkleidet. 

Die Kontraktion ist nicht auf die stark doppelbrechenden 
Q-Abschnitte beschrinkt, sondern die I-Abschnitte verkiirzen 
sich gleichfalls, wenn auch weniger. Der Gangunterschied der 
Faser nimmt bei der Verkiirzung trotz der betrachtlichen Dicken- 
zunahme wesentlich ab, was als optisch negative Schwankung 
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bezeichnet wird. Besonders wichtig ist die Feststellung von 
v. Muratr (1932), daB die negative Schwankung auch bei iso- 
metrischer Kontraktion auftritt, d.h. wenn man den Muskel 
wahrend der Reizung zwangsmaBig auf seiner urspriinglichen 
Lange halt. 

Submikroskopische Struktur der Myofibrillen. Die Myo- 
fibrillen zeigen neben Eigendoppelbrechung, die sich in Myosin- 
lésungen als Strémungsdoppelbrechung 
aéuBert (v. Muratr und Epsatu 1930), 
deutliche Staibchendoppelbrechung 
(StUBEL 1923). Hieraus folgt, daB die 
Fibrillen nicht einheitlich gebaut sind, 
sondern einen Stabchenmischkérper vor- 
stellen. WrBER (1934) hat solche Misch- 
k6érper durch Einspritzen von Myosin- 
lésungen in Wasser kiinstlich hergestellt. 
Die erhaltenen Faden zeigen qualitativ 
und quantitativ dasselbe optische Ver- 
halten wie die Q-Abschnitte der Myofi- 
brillen. Sehr tiberraschend ist die weit- 
gehende Ubereinstimmung zwischen der 
nach WIENER (s. 8. 91) berechneten und 
der gemesseneen Doppelbrechung, denn 
die Vorraussetzungen der WIENERschen Abb. 129. 
Mischtheorie sind bei hydrophilen Micel. 2uersestreitte Muskel- 

asern Zwischen gekreuz- 
largefiigen kaumerfiillt. Vorallemverlangt — ten Nicols(nachScumipt 
die Theorie, da8 zwischen den Staiben und  1937a).  Breite @-Ab- 
der Imbibitionsfliissigkeit eine scharfe ee ca ee 
Phasengrenze vorhanden sein miisse, was Z-Streifen. 
bei einem quellbaren Protein, das Wasser- 
molekiile an seine Makromolekiilketten anlagert, nicht erfiillt sein 
diirfte. Eine andere Voraussetzung trifft wohl besser zu, namlich 
da& die submikroskopischen Staibchen praktisch unbegrenzt lang 
seien. Weer nimmt zwar eine Teilchenlinge von nur 500 A an, 
und Worscuitz (1935) bestimmt réntgenometrisch Langen von 
2050 A; doch verdienen réntgenometrische Teilchenlingen- 
bestimmungen bei Dimensionen von iiber 500 A kein Vertrauen 
(s. Frry-Wysstine 1937a, 8.376). Mit ebenso gutem Recht 
kann man daher annehmen, daB die optisch nachgewiesenen 
Stibchen Biindel von Hauptvalenzketten vorstellen, die tiber un- 
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bekannt lange Abstande parallel durch die Myofibrillen hindurch 
laufen. In Anlehnung an Hirr#ue (1931) kann man diese Biindel 
als Elementarfibrillen bezeichnen, doch brauchen sie nicht un- 
bedingt selbstandig zu sein, sondern es besteht die Méglichkeit, 
daB einzelne Hauptvalenzketten eines Biindels zu benachbarten 
Elementarfibrillen hiniiberwechseln. | Nach der Photometer- 
auswertung von Worscuitz miiBte den Biindeln eine mittlere 
Dicke von ungefahr 75 A zukommen. 

Uber den inneren Aufbau der Elementarfibrillen gibt die 
Réntgenanalyse Auskunft. Myosinfaden liefern dasselbe Réntgen- 
diagramm wie erschlaffte Muskeln (BorHm und WEBER 1932), 
damit ist die Identitét der Fibrillensubstanz mit dem Myosin be- 
wiesen. Es lassen sich daher an Myosinfilmen Modellversuche 
ausfiihren, und auf diese Weise finden AstBuRY und DICKINSON 
(1935a), daB sich das Muskeleiwei8 réntgenographisch ganz 
ahnlich wie Keratin verhalt. Durch Dehnung kann die « = f- 
Keratin-Umwandlung erzielt werden. Im erschlafften Muskel 
findet sich jedoch nicht die gestreckte /-Form, sondern der ge- 
faltelte @-Zustand. Durch kiinstliche Dehnung kann zwar die Um- 
wandlung des Myosins in die 6-Form auch im Muskel erzwungen 
werden (ASTBURY und Dickinson 1935b), doch kommt natiir- 
licherweise stets die a-Form vor. Man mu also annehmen, da} 
im erschlafften Muskel die Polypeptidfadenmolekiile wie im un- 
gedehnten Haare als gefaltelte Ketten faserparallel durch die 
Fibrillen laufen. Optisch wiirden sich hieraus in ihrer ganzen 
Lange gleichmaBig doppelbrechende Myofibrillen ergeben, wie sie 
von den glatten Muskelfasern bekannt sind. Hier auf ert sich 
verglichen mit der Polarisationsoptik deutlich ein Nachteil der 
Réntgenmethode, die bei den quergestreiften Muskeln nicht 
zwischen besser geordneten Q-Abschnitten und den beinahe iso- 
tropen I-Bandern zu unterscheiden vermag. Um die Zonierung 
zu verstehen, muB man annehmen, das die durchlaufenden 
Hauptvalenzketten in den kaum doppelbrechenden I-Abschnitten. 
ihre Faserstruktur einbii&en, und die optische Anisotropie durch 
statistische Isotropie, z. B. durch Zickzack-Verlauf, ersetzt wird. 
In Abb. 130 sind diese Verhiltnisse in einem abgednderten Schema 
von Htrruie wiedergegeben, das den neueren Anschauungen 
Rechnung traigt. Die gefiltelten Hauptvalenzketten verlaufen 
im stark doppelbrechenden Q-Abschnitte gerade, im schwach- 
anisotropen I-Abschnitte dagegen irgendwie gestért. Eine An- 


a 


1. Geristsubstanzen 263 


zahl solcher Ketten ist zu den Elementarfibrillen, und diese wieder- 
um sind zu den vom Sarkoplasma umgebenen Myofibrillen zu- 
sammengefaBt. Wie die Beziehungen zum Septum Z sind, das 
von den Myofibrillen durchstoBen werden soll, ist unklar. Dagegen 
1aBt sich ohne weiteres verstehen, daB oft anschlieBend an den 
Z-Streifen beidseitig schwach doppelbrechende N-Abschnitte auf- 
treten; hierzu ware namlich nur 
notig, daB die Desorientierung der a 
Kette in der Nahe von Z weniger 4 °°! 
groB ist als in den eigentlichen ; 
I-Abschnitten. Auch wird be- 
greiflich, daB vonjedem Abschnitt 
zum anderen optische Ubergangs- 
gebiete vorhanden sind, worauf 
besonders Scumipt (1937a) auf- 
merksam macht, denn die Des- 
orientierung wird weniger unver- 
mittelt als in Abb. 130 eintreten. 
Die intermicellaren Raume zwi- 
schen den Elementarfibrillen ge- 
héren sicher mit zum Grenz- 
schicht-System, das fiir die che- 
mischen Vorgange bei der Muskel- 
kontraktion verantwortlich ist, 
obschon WEBER ausrechnet, da} 
die rundlichen Myogenmolekiile Abb. 130. 
des Sarkoplasmas, denen nach  Submikroskopische Struktur der 
SvEDBERG ohne den Wasserman- quergestreiften Myofibrillen (in 
Anlehnung an Htrruie 1931). 
tel Durchmesser von 55 A zukom- E Elementarfibrillen aus Haupt- 
men, darin keinen Platz finden. valenzketten, S Sarkoplasma; @ 
Mochanismus der Muskel- 27 TTE oper Querstrifen, 
kontraktion. Die Abb. 130 gibt LangenmaBstab 100mal_ kleiner 
schematisch alle Daten wieder, als BreitenmaBstab. 
die bisher iiber die submikro- 
skopische Struktur des erschlafiten Muskels bekannt geworden 
sind. Wenn sich nun der Muskel kontrahiert, knaéueln sich die 
Polypeptidketten irgendwie auf. Es geschieht im wesentlichen 
dasselbe wie bei der Superkontraktion der Keratinketten ; freilich 
mit dem Unterschiede, daB hier die Erscheinung reversibel ist 
und willkirlich ausgelést werden kann. Ein in fliissiger Luft ge- 
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frorener erschlaffter Muskel splittert faserig, ein kontrahierter 
dagegen zerfallt in Kliimpchen (Meyer und Mark 1930). Ferner 
verschwindet bei der Kontraktion das Réntgendiagramm. Ein 
kontrahierter Muskel ist also drastisch ausgedriickt amorph wie 
ungedehnter Kautschuk; im erschlafiten Zustande ist er dagegen 
kristallin wie gedehnter Kautschuk. Da sich bei der Kontraktion 

nicht nur die Q-, sondern auch 


(fan die I-Glieder verkiirzen, muB die 
Verknauelung der Ketten nicht 
NHe ei nur die Gebiete mit echter Faser- 


struktur, sondern auch diejenigen 


, Coo : - x 
(Low = wit mit desorientierten Fadenmole- 


Me Coo” kiilen ergreifen. : 
Wiig Trotz der ungeheuren Litera- 
(Lao) — tur, die iiber die physiologischen 
pH Ty pH 62=IEP Vorgange bei der Muskelkontrak- 
tion besteht, ist heute noch un- 
Abb. 131. bekannt, welcher spezielle Vor- 


Kontraktion der Polypeptidketten : 2 : 
im isoelektrischen Zustande (IEP) 8828 die Einknickung der ge- 
(nach K. H. Meyer 1929b). faltelten Myosinketten auslést. 


K. H. Meyer (1929b) nimmt an, 
daB& die Sperrvorrichtung, welche das Zusammenschnurren der 
Ketten im erschlafften Muskel verhindert, in der gegenseitigen 
AbstoBung von gleichgeladenen Gruppen, z. B. -COO-- Gruppen 
besteht. Dieser Fall tritt ein, wenn sich die Kette in Ruhe bei 
einem pH von 7,4, also in alkalischem Milieu befindet (s. Abb. 131). 
Wird nun das pH des Muskelserums durch einen physiologischen 
Vorgang auf 6,2 gebracht, das dem isoelektrischen Punkt des 
VerkiirzungseiweiBes Myosin entspricht, laden sich die Amino- 
gruppen positiv auf, und die Gruppen mit gegensitzlicher elek- 
trischer Ladung ziehen sich bis zur Beriihrung an, wobei sich die 
Ketten aufknaueln. 

Wahrscheinlich liegen die Verhaltnisse jedoch nicht so einfach, 
indem die Ladungen der Polypeptidfadenmolekiile nicht in der 
Hauptkette, sondern zu auBerst in den Endgruppen der Seiten- 
ketten sitzen. In einer neueren Arbeit weisen MEYER und PrckEN 
(1937) durch thermoelastische Untersuchungen an gespannten 
Muskelfasern nach, dai die Polypeptidketten im Ruhezustand 
gegeneinander beweglich sind wie in einer Fliissigkeit, wahrend 
im gereizten Muskel sofort feste Bindungen auftreten, so da8 also 
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das Molekulargeriist der Muskeln von einem scheinbar ,,fliissigen“‘ 
in den festen Zustand iibergeht. Es ist zu bemerken, da8 unter 
diesen Umstanden der Vergleich mit Kautschuk nicht mehr stimmt, 
denn dort sind die Polyenketten umgekehrt im kontrahierten Zu- 
stande beweglicher und im gedehnten Zustande gegenseitig ver- 
festigt. Die interessante Reaktion der Muskelverhartung wird 
sich ebenfalls zwischen den Endgruppen benachbarter Seitenketten 
abspielen miissen. Hier hat sich thermodynamisch ein Vorgang 
fassen lassen, der zweifellos bei der Protoplasmastrémung in 
umgekehrtem Sinne eine wichtige Rolle spielt. 


h) Myelinscheide der Nerven (Neurokeratin) 


Die weifen Nerven der Wirbeltiere bestehen aus einem 
zentralen Strang von Neurofibrillen, der von Nervenmark um- 
kleidet ist. Die Neurofibrillen sind wie andere faserartige EiweiB- 
substanzen optisch positiv einachsig. Ihre Doppelbrechung ist 
jedoch sehr schwach und tritt neben der sehr starken Anisotropie 
der Mark- oder Myelinscheide in den Hintergrund (Abb. 132a). 
Die starke Doppelbrechung der Scheide wird durch das ein- 
gelagerte Myelin erzeugt, das bei Wasserzusatz aus dem Nerven- 
marke auswandert und die S. 62 beschriebenen Myelinfiguren 
erzeugt. Das Nervenmark ist wie die Myelinschlaiuche optisch 
negativ in bezug auf die axiale Richtung. Bezieht man die 


' Doppelbrechung dagegen auf die radiale Richtung, so ist sie 


positiv. Die Markscheide zeigt daher auf dem Querschnitt durch 
die Nerven ein positives Kreuz, wahrend der Strang der Neuro- 
fibrillen isotrop erscheint. Da das Myelin aus Lezithin, Kephalin, 
Cholesterin und anderen langlichen optisch-positiven Molekiilen 
besteht, miissen diese auf Grund der Doppelbrechung mit radial 
verlaufender Langsachse in die Markscheide eingelagert sein. 
Eine Streuung tritt dabei nicht auf, denn die Myelinscheide er- 
weist sich in radialer Richtung betrachtet isotrop. Nicht nur die 
Optik, sondern auch das Réntgendiagramm (BorHM 1933) er- 
laubt die radiale Einlagerung der Myelinmolekiile zu erschlieBen ; 
der mittlere Abstand der Molekiilketten betragt 4,8 A. 

Wenn man die Myelinsubstanzen mit Fettlésungsmitteln 
extrahiert, verliert das Nervenmark seine Doppelbrechung nicht 
vollstandig; aber es weist jetzt auf dem Querschnitt ein negatives — 
Kreuz auf (ScumipT 1937a, b). Diese Doppelbrechung sinkt be- 
trachtlich, wenn man die extrahierten Nervenquerschnitte aus 
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Alkohol in Kanadabalsam iiberfiihrt. Es handelt sich also um 
Formanisotropie, und zwar um Plattchen- oder Laminardoppel- 
brechung, denn die radiale Richtung bleibt wie vor der Myelin- 
extraktion optische Achse. Es miissen also submikroskopische 
Schichten vorliegen, die vom Neurokeratin gebildet werden, das 
als Geriistsubstanz der Markscheide anzusprechen ist. Den 


Abb. 132. Feinbau der markhaltigen Nerven. a) Optik. n Strang von Neuro- 
fibrillen, positiv einachsig in bezug auf die achsiale Richtung, m Myelin- 
scheide positiv einachsig in bezug auf die Radialrichtung (nach AMBRONN u. 
Frey 1926). b) Submikroskopische Struktur der Markscheide (nach Scumipt 
1937b). E EiweiBlamellen, LZ Lipoidschichten aus Doppelmolekilen. 


Polypeptidketten dieses Proteins kann keine bevorzugte Orien- 
tierung zukommen, denn sonst diirfte in radialer Richtung keine 
optische Achse auftreten. Die submikroskopischen Protein- 
lamellen besitzen daher Folienstruktur. Scamipt (1937a, S. 306, 
Abb. 80) nimmt an, daB individuelle submikroskopische Eiweib- 
teilchen vorliegen, die eine gewisse Unabhangigkeit voneinander 
besitzen. Eine solche Auffassung steht im Widerspruch mit der 
Geriistnatur dieser unléslichen EiweiSlamellen, die wohl eher aus 
durchlaufenden Hauptvalenzketten aufgebaut sind. Die mikro- 
skopische Stiibchenstruktur, die unter gewissen Umstinden sicht- 
bar gemacht werden kann, ware dann als ein Abbild verschiedener 
Entwicklung des Intermicellarsystems im kontinuierlichen Micel- 
largeriist aufzufassen. 

Abb. 132b gibt die submikroskopische Struktur der Mark- 
scheide nach Scumipr (1937b) wieder. Tangential verlaufende 
Lamellen von Neurokeratin wechseln ab mit Schichten von 
Lipoiddoppelmolekiilen. Die Liicken in den EiweifSlamellen 
waren nach meiner Meinung als vom Schnitte getroffene Maschen 
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des Protein-Micellarsystems aufzufassen, durch die die Myelin- 
molekiile auswandern kénnen, Dieses durch die Optik erschlossene 
Bild des Feinbaues gibt auch eine Erklarung fiir die andeutungs- 
weise Schichtung der Markscheide und fiir ihre Neigung parallel 
der Oberflache aufzublattern. Was fiir eine’ physiolcgische- Be- 
deutung der Blatterstruktur zukommt, ist schwer zu sagen. 
Immerhin sei bemerkt, da durch ihre Zerstérung, z. B. durch 
Schmelzung der Myelinsubstanzen, wobei deren gesetzmaBige 
gegenseitige Lage verloren geht, das elektrische Leitvermégen 
der Nerven erlischt, (Weitere Einzelheiten bei O. Scumr1tT 1936.) 

Kine ahnliche Anordnung von senkrecht zu parallelen Eiweib- 
schichten orientierten Lipoidmolekiilen ist von Scumipt (1937a) 
in den Aufengliedern der Sehzellen von Wirbeltieraugen nach- 
gewiesen, und in dieser Monographie (Abb. 109) auch fiir den 
Feinbau der Chlorophyllk6rner wahrscheinlich gemacht worden, 
so daB solche lamellare Kiweif-Lipoid-Systeme in der submikro- 
skopischen Morphologie biolcgischer Objekte allgemein verbreitet 
zu sein scheinen. 


i) Ubersicht der GeriisteiweiBstoffe 

Zusammenfassend erweisen sich die Geriisteiweibstoffe als 
eine tiberraschend einheitliche Korperklasse. Bei allen be- 
sprochenen Skleroproteinen, deren Chemismus in seinen Grund- 
zugen aufgeklart werden konnte, sowie beim geronnenen Blutfibrin 
(Katz und DE Rooy 1933), liegen Polypeptidketten vor, deren 
-CO-CHR-NH-Gruppierung als Glieder von Hauptvalenzketten 
zu Fadenmolekiilen von unbestimmter Lange zusammengefabt 
sind, wahrend die Seitenketten R die Reaktionsfahigkeit und das 
Assoziationsvermégen benachbarter Ketten bedingen. Da alle 
beteiligten Aminoséurereste die a@-Aminosdurekonfiguration auf- 
weisen, wechseln in den Hauptketten tiber groBe Abstande Kar- 
boxyl-, Methylen- und Aminogruppen regelmaBig miteinander ab. 
Sie sind gewinkelt untereinander verbunden (s. Abb. 125) und die 
Lange eines solchen Dreiergliedes betragt je nach der Winkelung 
2.8 bis 3,5 A, wahrend ihre Dicke ungefahr 4,6 A betragt (s. 
Tab. 23). Die Winkel der Zickzackkette werden durch den 
Charakter der Seitenketten R bestimmt. Sind diese indifferent, 
wie die Methylgruppen beim Seidenfibroin, so liefert die Faser- 
periode die durch Begleitgruppen unverdnderte Gliedlinge von 
3,5 A. In den meisten Fallen ist sie jedoch etwas kiirzer (Blut- 
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fibrin, Federkeratin, f-Keratin) und erreicht beim Kollagen 
(Gelatine) den kleinen Wert von 2,8 A. Asrpury nennt diese 
Hauptkettenperioden “mainchain spacing”’ (die réntgenometrisch 
gefundene Faserperiode betragt gewohnlich ein mehrfaches dieser 
GroBe) und die Dicke der Ketten “‘backbone spacing”. Im un- 
gestérten Zustande betragen diese beiden Gréfen rund 3,5 bzw. 
4,5A. AuBerdem zeigen nun auch noch die Seitenkettenlangen 
(‘‘sidechain spacing”) eine auffallende Konstanz von etwa 10A 
(s. Tab. 23), und Marx und Paruipr (1937) folgern daraus, dab 
die Aminosaurereste der GeriisteiweiBe im allgemeinen durch eine 
Raumbeanspruchung von 3% x 4% x 91%4A_ g>kennzeichnet 
seien. Eine solche Verallgemeinerung ist jedoch wohl zu weit- 
gehend, denn die physiologisch wichtigen Unterschiede der ver- 
schiedenen GeriisteiweiBstoffe sind durch den sehr wechselnden 
Charakter der Seitenketten bedingt, deren Lange stark variiert. 
(s. Abb. 82). So betragt beim Seidenfibroin die fragliche Lange 


Tabelle 23. Dimensionen der Aminosdaurereste in den Ketten der 


GeristeiweiBstoffe 
Haupt- 4 Seiten- 
ketten- Hepeker at-) Letten- 
periode sapkss lange | Sake 
A A A 
4,8 | Mever & Mark 
Seidenfibroin . . 350 4,4 | f . uicaesanone > ee 
\ 6 Kratrxky & Kuriyama 
1931 
: 10,1 Karz u. DE Rooy 1933 
Blutfibrin . . 35 7 /20, 
ese 3,35 4,7 (ul Herman & Worscuitz 
1935 
Kollagen  (Gela- 
TINS) ae ee 2.8 4,65 | 10,0 AstBury & AtxKrn 1933 
Federkeratin . | 3,1(—3,3)| AstBpuRY & Marwick 
1932 
B-Keratin . .. 3,38 4,65 9,8 ASTBURY 1933¢ 
a-Keratin ... 5,08 | AstTBURY 1933¢ 


Myosin (erschlaff- 
ter Muskel). . wie a-Keratin AstBurY & Dickinson 
1935b 


1 + | 2 
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nach Meyer und Marx (1930) nur 4,8 A und nach Kratky & 
Kuriyama (1931) 6 A, so da& dessen Seitenketten sicher nicht 
ausreichen, um einen Abstand von 94% A zu itberbriicken. Es ist 
schon groBartig genug, da sich die Hauptkettenperiode und die 
Riickgratdicke der verschiedenen FasereiweiBe so auffallend ein- 
heitlich verhalten; hingegen lassen sich die mannigfachen Seiten- 
ketten wohl kaum alle iiber einen Leisten schlagen. 

Die Bedeutung der Seitenketten ist sehr vielseitig. Beim 
a-Keratin und beim Myosin veranlassen sie die Hauptketten, sich 
in Falten zu legen und bedingen eine neue Kettenperiode von etwa 
5 A, die der Lange von ringformigen Diketopiperazin-Gliedern 
entspricht. Wenn man die Seitenbriicken dieser gefalteten Ketten 
lést, schnurren die Hauptvalenzketten plétzlich zusammen und 


_kontrahieren sich mit groBer Kraft. Beim a-Keratin sind Zystin- 


Schwefelbriicken wirksam, die erst durch relativ drastische Be- 
handlung (z. B. im Dampfbad) gesprengt werden kénnen. Beim 
Myosin hingegen miissen die Seitenkettenbindungen viel labiler 
sein, so daB sie auf eine leichte Reaktionsverschiebung im um- 
gebenden Milieu hin sich lésen, worauf die Kontraktion der Myo- 


- fibrillen eintritt. Das Myosin ist wegen seiner Labilitét mit Roh- 


kautschuk und das Keratin mit vulkanisiertem Kautschuk ver- 
glichen worden, und man hat die Tonofibrillen, wie bereits er- 
wahnt, als ,,vulkanisierte“‘ Myofibrillen erklart (MARK und PHILIPP 
1937). So anschaulich solche Vergleiche sein mégen, darf man sie 
doch nur mit gré8ter Zuriickhaltung verwenden, besonders so 
lange die Aminosdéuren, die das Myosin zusammensetzen, noch 
nicht besser bekannt sind als heute. Naheliegender ist vielleicht 
ein Vergleich zwischen Myosin und Kollagen, da nach ScHmIpT 
(1937a) die Myofibrillen am Riickenflossenmuskel von Hippo- 
campus ohne polarisationsoptisch feststellbare Grenze in die 
Sehnen iibergehen. 

Als typische Eigenschaften der Polypeptidketten diirfen ihr 
allgemeines Bestreben sich zu faserigen Stréngen zusammen- 
zulagern (Seidenfibroin, Blutfibrin) und ihr weitverbreitetes 
Kontraktionsvermégen (Kollagen, Keratin, Myosin) erklart 
werden. Im Aufbau der Plasma-Polypeptide sind daher bereits 
die Grundvoraussetzungen fiir die Fibrillen-Differenzierung 
und die Kontraktilitat enthalten. 
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2. Reservestoffe 
a) EiweiBkristalloide 


Die Reserve-EiweiBstoffe unterscheiden sich in mancher Be- 
ziehung grundlegend von den Faser-EiweiBstoffen. Vor allem sind 
sie in Wasser, verdiinnten Salzlésungen, Sauren oder Alkalien 
léslich, wahrend sich die GeriisteiweiBstoffe durch ihre groBe 
Unléslichkeit auszeichnen. Sie neigen haufig zur Kristallisation, 
wenn ihnen das Lésungsmittel in geeigneter Weise entzogen wird, 
wie dies z. B. auf natiirlichem Wege bei der Entstehung der 
Aleuronkérner durch Eintrocknung von Vakuolen in pflanzlichen 
Speichergeweben geschieht. Es bilden sich dann polyedrisch be- 
grenzte, kristallihnliche K6rperchen, die sich von echten Kristallen 
jedoch durch ihre Quellbarkeit und Farbbarkeit unterscheiden. 
Sie wurden daher von NAGExt (1862) als Kristalloide bezeichnet. 
Trotzdem spater der Ausdruck ,,kristalloid“’ von GRAHAM in ganz 
anderer, etymologisch unzutreffender Weise fiir echte Lésungen 
von niedermolekularen Stoffen verwendet worden ist, blieb die 
urspriingliche Definition von NAGELI in der botanischen Zytologie 
erhalten, denn man bezeichnet auch heute noch die eben be- 
grenzten Kinschliisse der Aleuronkérner in den Samen von Ricinus 
(PFEFFER 1872), Momordica (ZIMMERMANN 1922), Telfairia 
(LEUTHOLD 1933) usw. als Kristalloide. 

Wahrend den hochpolymeren GeriisteiweiBstoffen mit ihren 
polymerhomologen Polypeptidketten kein bestimmtes Molekular- 
gewicht zukommt, findet man fiir die Reserveproteine mit der 
Ultrazentrifuge von SvEDBERG definierte Molekulargewichte. 
Diese sind trotz der Léslichkeit der Reserve-Eiwei8stoffe sehr hoch 
und besitzen merkwiirdigerweise fiir ganz verschiedene Proteine 
aihnliche Werte. So betrigt das Molekulargewicht von Pepsin, 
Insulin und Eieralbumin 34500 (SvEDBERG 1931) und von Kasein 
32000 (CARPENTER 1935). In vielen Fallen kann auch ein Mehr- 
faches dieser Werte auftreten, bei Kasein z. B. 96000, und Car- 
PENTER zeigt, daB die Assoziation reversibel ist und nur von der 
Konzentration der Lésung abhingt. 

Ferner lehren Sedimentationsversuche in der Ultrazentrifuge, 
daB die Reserveproteine kugelige Riesenmolekiile besitzen, wo- 
durch sie sich wiederum auffallend von den kettenférmigen Bau- 
steinen der Geriistproteine unterscheiden. Es wird so verstandlich, 
warum sich die léslichen Proteine nicht zu faserigen Gebilden, 
sondern zu isodiametrischen Kristalloiden zusammenlagern. 


i 
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Trotz groBer Bemiihungen ist es lange nicht gelungen, von 
den kristallographisch oft schén entwickelten Kristalloiden nach 
der Réntgenmethode Einkristallaufnahmen zu erhalten. So 
besitzen z. B.die Kristalloide vom Samenglobin Exzelsin der 
Rottanne dreizahlige und vom Pepsin hexagonale Symmetrie, die 
jedoch auf dem Réntgenbilde eines einzelnen Kristallchens 
keineswegs zum Ausdruck kam. Vielmehr haben bis vor kurzem 
alle derartigen Einkristallaufnahmen — vor allem auch beim 
schon ,,kristallisierten‘‘ Pepsin (AstBuRY und Lomax 1934) — nur 
DEBYE-SCHERRER-Ringe mit den Netzebenenabstaénden 4,6 und 
11,5 A geliefert, die unerwarteterweise der Riickgratdicke und der 
Seitenkettenlange von Polypeptidketten zu entsprechen scheinen. 
Statt dessen sollte man, den grofen Molekiilbausteinen der 
EiweiSkristalloide entsprechend, sehr groBe Perioden erwarten, 
die Interferenzpunkte ganz nahe vom Zentrum der Aufnahme 
erzeugen miBten. Obschon bei Insulin (CLarK und CorRIGAN 
1932) und Pepsin (FANKUCHEN 1934) solche groBe Netzebenen- 
abstaénde gefunden worden waren, ist es erst BERNAL und Crow- 
Foor (1934) einwandfrei gelungen, Einkristall-Rontgendiagramme 
zu erhalten. Das Geheimnis ihres Erfolgs liegt darin, daB sie die 
Pepsin-Kristalloide (2mm hohe hexagonale Bipyramiden) in 
deren Mutterlauge durchstrahlten. Sie fanden so ein weitmaschiges 
Kristallgitter, dessen Elementarbereiche in Ubereinstimmung mit 
den Werten, welche die Ultrazentrifuge liefert, kugelige Riesen- 
molekiile vom Gewichte 40000 beherbergen. 

Sobald man jedoch die Kristalloide aus ihrer Mutterlauge an 
die Luft bringt, werden sie denaturiert und liefern nur noch 
Pulverdiagramme. Obwohl au8erlich ihre kristallographische 
Form bewahrt bleibt, scheint die innere gesetzmaBige Kristall- 
gitterordnung nur méglich zu sein, solange Losungsmittel zwischen 
den Riesenmolekiilen verteilt ist. 

Trotz der groBen Verschiedenheit von Reserve- und Geriist- 
eiwei8 beziiglich der Léslichkeit und der Morphologie der Mole- 
kularbausteine, scheinen doch Beziehungen zwischen den beiden 
Stoffgruppen zu bestehen. Es ist niémlich AstpuRY, DICKINSON 
und BariEy (1935) gelungen, aus dem Samenglobin Edestin und 
aus Eieralbumin Faden und Filme herzustellen, die im gedehnten 
Zustande ein Faserdiagramm vom Typus des f-Keratins auf- 
weisen, AsTBuRY nimmt daher in den Kristalloiden der Reserve- 
proteine stark gefaltete.Polypeptidketten an, die in Abb. 133 
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wiedergegeben sind. Auf diese Weise kann man sich in sich ab- 
geschlossene isodiametrische Bezirke vorstellen, die etwa den 
Kugelmolekiilen der Reserveproteine entsprechen wiirden, aber 
nur im Gleichgewicht mit Molekiilen des Lésungsmittels existenz- 
fahig waren. Bei der Denaturierung wiirde dann eine Zerstérung 
dieser lockeren Komplexe und die Bildung von langen Ketten 
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Abb. 133. Molekularstruktur eines Proteinkristalloides. Die Pfeile deuten 

die Bindungen an, die bei der ,,Degeneration“ zu einem faserf6rmigen 

Protein gelést werden, um Briicken tiber die, Lésungsmittel enthaltenden, 

Zwischenréume zu den Nachbarmolekiilen hinitiber zu schlagen, wodurch 
gerade Ketten entstehen (nach Marx und Puiipp 1937). 


iiber die vorhandenen Zwischenraume hinweg einsetzen. Es wird 
so verstandlich, warum denaturierte Reserve-Eiweifstoffe emen 
Teil ihrer Verdaulichkeit einbiiRen, denn die Polypeptidverbin- 
dungen gehen bei diesem Vorgange aus einer gelockerten léslichen 
Form in die unlésliche und schwer hydrolisierbare Kettenform 
vom Typus der Geriistproteine tiber. 

Wrincu (1937) versucht die kugelige Form der Reserve- 
proteinmolekiile durch Ringbildung der Polypeptidketten zu 
erklaéren. Nach ihrer ,,Cyclol-Theorie“ sollen sich die Ketten 
wie in Abb. 126 zu Sechsecken schlieBen, wobei sich an der 
offenen Stelle eine Briickenbindung zwischen der NH- und der 
CO-Gruppe bilden wiirde. Ordnet man nach diesem Schema 
sechs Aminosiuren zu einem sogenannten Cyclol-6-Ring _zu- 
sammen, entstehen drei regulire Sechsecke, die in trigyrischer 
Anordnung um ein zentrales Sechseck angeordnet sind. Die 
Dreizaihligkeit steht im Einklang mit dem trigonalen oder 
hexagonalen Kristallsystem der kristallisierten Reserveproteine. 
Bei jeder Briickenbildung entstehen alkoholische -C(OH)-Gruppen 
(s. S. 131), deren Hydroxyle alle auf der gleichen Seite des 
ebenen Ringsystemes liegen sollen, so da dieses eine hydro- 
phile und eine hydrophobe Seite besitzen und daher zur Bil- 
dung von Doppelschichten neigen wiirde. Die EiweiBkristalloide 
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waren dann als Pakete solcher Doppelschichten aufzufassen, 


‘und die hydrophilen Ebenen waren fiir die Quellbarkeit des 


Kristallgitters verantwortlich. 

Wenn in diesen Anschauungen auch noch viel Hypothese 
steckt, so zeigen sie doch deutlich, wie wichtig die submikro- 
skopische Morphologie der Polypeptidbausteine fiir die Physio- 
logie ist, denn in lockerer kugeliger Form bilden sie zeitlich aus 
dem Stoffwechsel eliminierte Reservestoffe, als faserige Ketten- 
molekiile dagegen stellen sie Zytoplasma-Differenzierungen mit 
motorischer oder Geriist-Funktion vor. 


b) Starkekorner 

Molekularstruktur der Stirke. Die Reservekohlehydrate 
Saccharose, Maltose und Starke sind a-Glukoside (s. 8. 48), im 
Gegensatz zu den f-glukosidisch gebauten Geriistkohlehydraten 
Zellulose, Xylan usw. Die Glukosanketten mit a-1—4-Bindungen 
sind, verglichen mit den gerade gestreckten Zelluloseketten, ziemlich 
stark gewinkelt (MEYER und Marx 1930). Dies hat zur Folge, daB 
ein Raumgitter solcher Ketten, lockerer gebaut und daher, seiner 


physiologischen Funktion als Reservematerial entsprechend, 


léslicher sein muB. Die Raumliicken, die durch die sperrige 
Molekilform entstehen, werden offenbar zum Teil von Wasser- 
molekiilen eingenommen. Bereits das einfachste a-Glukosid, die 
Maltose, kristallisiert mit Kristallwasser, und auch bei der Starke 
spielen locker gebundene Wassermolekiile im Kristallgitter eine 
groBe Rolle. Sie entweichen allerdings nicht so leicht wie aus dem 
Gitter der EiweiBkristalloide. Doch wenn man Starkek6rner zer- 
triimmert, geht auch bei ihnen die Raumgitterstruktur zufolge 
Wasserverlust verloren: sie werden amorph, indem die Doppel- 
brechung und ihr Rontgendiagramm (SPONSLER 1922) ver- 
schwinden. Im Starkekorn muB also die Raumgitterordnung 
durch eingelagerte Wassermolekiile stabilisiert sein, wie bei den 
Reserveproteinen. Solange es nicht gelingt, sich ein Bild von der 
Verteilung des locker gebundenen, am Raumgitter beteiligten 
Wassers zu entwickeln, wird es deshalb nicht gelingen, die letzten 


Feinheiten der Struktur des Stiarkekornes zu erschlieBen. Die 


Lésung dieses Problems ist jedoch sehr schwierig, weil in den 
Maschen des lockeren, durch Wassermolekiile labil~ gefiigten 
Gitters noch ambulantes Wasser vorkommen mu8, das die Quel- 
lung der Starkekérner verursacht und deren intermicellare Farb- 
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barkeit erméglicht. Es muB also alle Uberginge zwischen raum- ‘ 


gitter-gebundenen, reversibel-adsorbierten und freien Wasser- 
molekiilen geben, fiir deren genaue Charakterisierung es zur Zeit 
keine einwandfreie Unterscheidungsmethode gibt. 

Angesichts dieser Schwierigkeiten ist die Strukturerforschung 
bisher vornehmlich auf die Aufklarung des Baues der Starke- 
bausteine in Lésung beschrankt geblieben. Wie bereits erwahnt, 
liegen Glukosanketten mit a-glukosidischer Verkniipfung vor 
(HaworrtH und Prat 1926). Nach Karrer und NAceri (1921) 
kommt je zwei zu Maltose vereinigten Glukoseresten eine gewisse 
Individualitat zu, woraus zu schlieBen ware, daB die Sauerstoff- 
briicken in den Glukosanketten nicht gleichwertig waren; wahr- 
scheinlich liegen die Verhaltnisse jedoch ahnlich wie bei den 
f-glukosidischen Zelluloseketten, die sich unter bestimmten Um- 
standen zu Zellobiose, also ebenfalls zu Glukosezweiergruppen, 
abbauen lassen, trotzdem alle Glukosidbindungen in der Kette 
gleichwertig sind. STAUDINGER und HUSEMANN (1937) haben die 
Lange der Glukosanketten von Starkelésungen nach der vis- 
kosimetrischen Methode gemessen. Sie finden das interessante 
Ergebnis, daB die Starkeketten verglichen mit ihrem Polymeri- 
sationsgrad (600—960) auffallend kurz sind, namlich etwa zehnmal 
weniger lang als die gestreckten Zelluloseketten mit gleich vielen 
Glukosegliedern. Hierfiir spricht auch die Tatsache, da8 aus 
Kleisterlésungen weder Filme gegossen noch Faden gesponnen 
werden kénnen. Sie schlieBen hieraus, daB die Starkeketten stark 
verzweigt sein miissen (Abb. 134), indem jeder zweite bis 
vierte Glukosering der Hauptketten eime etwa 20gliedrige Seiten- 
kette trage. Auf diese Weise wiirde verstandlich, warum bei der 
Spaltung von Methylstarke (IRviInE 1932) neben Trimethyl- 
glukose betrachtliche Mengen Dimethylglukose (von den Ver- 
zweigungsstellen) und Tetramethylglukose (von den Endgruppen 
der Seitenketten) entstehen. Ferner ist bekannt, da verzweigte 
Molekiile homologer Reihen leichter in Lésung gehen als un- 
verzweigte vom selben Molekulargewicht. Hawortsa (1936) 
sowie Hasstp und Dore (1937) ziehen dagegen nur unverzweigte, 
relativ kurze Ketten mit 26—30 Glukoseresten in Betracht. Nach 
STAUDINGER (1937b) nimmt die Gestalt des Starkemolekiils eine 
Mittelstellung ein zwischen den extrem fadenférmigen Zellulose- 
molekiilen und dem Glykogenmolekiil, das ein kugelférmiges 
Glukosan zu sein scheint, Die Viskositét von Glykogenlésungen 
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ist namlich unabhangig vom Polymerisationsgrad der verwendeten 
Glykogenpraparate. Hier soll nach der Auffassung von Srav- 
DINGER die Verzweigung so stark sein, daB jeder Glukosering der 
Hauptkette drei Seitenketten von 12—18 Glukoseresten tragt. 
Aus Symmetriegriinden scheint es jedoch kaum médglich, daB 
ausschlieBlich die Hydroxyle einer Hauptkette Glukosidbriicken 


Abb. 134. 
Molekularstruktur der 
Starke. Schema nach 
den Angaben von Stav- 
DINGER und HusEMANN. 
1937. Jeder Kreis ent- ~ 
spricht einem Glukose- 
ring. Seitenketten mit 
20 Glukoseresten. Vor- 
liegender Polymerisa- 
tionsgrad 230 (kann bis 

950 ansteigen). 


zu schlagen vermégen, waihrend nach dem Schema von Srav- 
DINGER (1937) die vollig gleichartigen Hydroxyle der Seitenketten 
hierzu nicht befahigt sein sollen. Es ist vielmehr anzunehmen, 
daB bei einem durch Verzweigung kugelig gewordenen Makro- 
molekiil keine Haupt- und Nebenketten mehr unterschieden 
werden kénnen. 

Um den Kettencharakter der gelésten Stirkemolekiile zu 
erhalten, fiigen STaupINGER und HusEMmAnN (1937, S. 234) die 
Seitenketten unter ganz spitzem Winkel an die Hauptkette an. 
Eine soleche Anordnung scheint mir jedoch morphologisch kaum 
méglich, denn es liegt kein Grund fiir eine solche einseitige Raum- 
verteilung vor. Vielmehr miiBte man erwarten, daB ein so ver- 
zweigtes Molekiil grobschematisch ungefahr wie in Abb. 134 aus- 
sieht. Eine soleche Anordnung wiirde aber nur bei Polymeri- 
sationsgraden von iiber 300 nach der Hauptachse gestreckte 
Molekiile ergeben, wahrend bei 300 Glukoseresten ungefahr 
isodiametrische und bei weniger als 300 sogar senkrecht zur Haupt- 
achse gestreckte Teilchen vorhanden waren, die den STAUDINGER- 
schen Voraussetzungen der Viskosititserzeugung durch Faden- 
molekiile kaum mehr entsprechen diirften. 

Man darf daher wohl noch eine zweite Méglichkeit der Mole- 
kiilverktirzung, die neben der Verzweigung wirksam sein kann, 
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in den Vordergrund riicken: naémlich eine Knickung oder Kriim- 
mung der Glukosanketten. Wahrend durch die f-glukosidische 
Bindung eine digyrische Schraubensymmetrie entsteht (Abb. 58, 
Zellulose), die eine Streckung der Ketten aus Glukoseringen an- 
strebt, fallt dieses Symmetrieelement bei der a-Bindung weg, und 
es scheint leicht méglich, daB sich eine solche Kette (Abb. 58, 
Starke) irgendwie falteln oder einrollen kann. Wiederholte 
Knickungen und gleichzeitige Verzweigung in kurze Seiten- 
ketten kénnten erklaren, warum die Starkemolekiile auch bei 
niederen Polymerisationsgraden noch stabchenformig sind und 
daher das StauprincERsche Viskositatsgesetz befolgen. 


Die Stirkechemie ist neben diesen ungelésten Problemen 
weiter noch dadurch kompliziert, daB im Starkekorn zwei che- 
misch unterscheidbare Substanzen vorhanden sind, die als Amy- 
lose und Amylopektin bezeichnet werden. Die Amylose ist 
in heiSem Wasser léslich und farbt sich mit Jod blau, das Amylo- 
pektin quillt dagegen nur in siedendem Wasser und zeigt violette 
Jodfirbung. Bei der Verkleisterung der Starkekorner geht die 
Amylose daher in Lésung, wahrend das Amylopektin als ver- 
quollene, blasenartige Haut itibrig bleibt. Beide Bestandteile 
zeigen gegentiber FenLINGscher Lésung kein Reduktionsvermégen ; 
sie besitzen also beide keine freien Aldehydgruppen. Erst durch 
beginnende Hydrolyse entstehen die reduzierenden Dextrine, die 
sich mit Jod rotlich farben. Bei der enzymatischen Starke- 
spaltung wird die Amylose (ca. 60° der Starkesubstanz) durch 
die f-Amylase (Getreidekérner-Auszug) zu Maltose abgebaut, 
wihrend das Amylopektin nur vom Enzymgemisch des Malz- 
auszuges mit @- und f-Amylase!) angegriffen wird. Es entsteht 
dabei Maltose und ein gegen Malzenzym ziemlich widerstands- 
fahiges, reduzierendes Grenzdextrin (TycHowsky 1937). Das 
Amylopektin besitzt schwach saure Eigenschaften und kann daher 
von der vollkommen neutralen Amylose durch Elektrolyse ab- 
getrennt werden (Lamm 1937). Die sauren Gruppen des Amylopek- 
tins sind vermutlich die Ursache, daB sich die Starkekérner nur 
mit basischen Farbstoffen waschecht anfarben. Nach SamEc 


') Die Bezeichnung a- und $-Amylase hat nichts mit der Zucker- 
terminologie der a- und f-Glukoside zu tun, sondern sie bringt lediglich 
die unterschiedliche Wirkung verschiedener starkeabbauender Enzyme 
zum Ausdruck. 
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(1927) bestehen sie aus Phosphorsiure. Meyer und Mark dis- 
kutieren 1930 die Existenz von Phosphoresterbriicken zwischen 
den Glukoseketten, wahrend neuerdings das Amylopektin (wenig- 
stens bei Maisstarke) fiir phosphorsaurefrei erklart, und die Tren- 
nung des unléslichen Amylopektins von der léslichen Amylose 
einfach durch Zentrifugierung vorgenommen wird (MryEeR und 
BRENTANO 1936). 

Nach all diesen Angaben 14B8t sich kein klares Bild vom 
struktur-chemischen Unterschied zwischen Amylose und Amy- 
lopektin gewinnen. Es ware leicht méglich, da8 in beiden Fallen 
sehr ahnliche Substanzen, jedoch von sehr verschiedenen Poly- 
merisationsgraden vorliegen. Um die Unldslichkeit des Amy- 
lopektins zu verstehen, mu8 man dann allerdings annehmen, dai 
nicht nur eine Verlingerung, sondern vor allem eine gegenseitige 
Vernetzung der Ketten zu einem raumlichen Makromolektil von 
unbeschrankter Ausdehnung stattfindet; auBerdem miBte dieses 
Gebaude an bestimmten Stellen saure Gruppen tragen. Die 
Widerstandsfahigkeit des Amylopektins gegeniiber enzymatischen 
Angriffen ware dann so zu verstehen, daB nur einzelne Bestand- 
teile aus dem Gitterwerke losgebrochen werden kénnten, so da’ 
keine Lésung eintritt. 

Mikroskopische Struktur der Stirkekérner. Das mikro- 
skopische Bild der Starkek6rner ist so oft und griindlich be- 
schrieben worden (s. Sammelreferat BADENHUIZEN 1937), daB 
hier, um Wiederholungen zu vermeiden, nur zu einigen wenigen 
Punkten, die mir besonders wichtig scheinen, Stellung genommen 
werden kann. 

Die bekannte Schichtung der Stairkekorner kommt nach der 
iibereinstimmenden Meinung der meisten Autoren von NAGELI 
(1858) bis zur Gegenwart durch abwechselnde Lagen von starkerem 
und schwacherem Lichtbrechungsvermégen, bzw. kleinerem oder 
gréBerem Wassergehalt zustande. Wenn nun eine schwacher 
lichtbrechende, schmale Schicht sowohl nach innen wie nach 
auBen von héher lichtbrechenden Nachbarn begrenzt ware, so 
wiirde sie im Mikroskop bei tiefer Einstellung hell scheinen, und 
beim Heben des Tubus miiBten dann die hellen BeckEschen Linien 
nach beiden Seiten in die optisch dichteren Schichten hiniiber- 
treten. Dies ist jedoch nicht der Fall (Frey-Wysstine 1936a, 
S. 287). Bei ausgepragter Schichtung, besonders von in Wasser 
eingebetteten, exzentrischen Starkekérnern (Kartoffel, Pellionia 
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usw.) kann man deutlich erkennen, wie die BrcxEsche Linie beim 
Tubusheben an allen Schichtgrenzen nur nach auSen wandert. 
Es gibt zwar Falle, wo ein schwacher Schein auch andeutungs- 
weise nach innen huscht, aber stets ist die Erscheinung auf der 
AuBenseite unvergleichlich viel starker. Hieraus kann mit Sicher- 
heit geschlossen werden, da jede Schicht innen héher licht- 
brechend ist, nach auBen zu, meist ganz allmahlich, immer 
schwacher bricht, und dann unvermittelt wieder an eine Schicht 


Abb. 135. 

Mikroskopische Schichtung der Starkekérner. 
Graphische Darstellung der Lichbrechungsver- 
haltnisse Ordinate: Brechungsvermégen n. 
Abszisse: 1—5 Schichtgrenzen. 
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mit sprunghaft hoéherem Brechungsindex st6Bt. Das Brechungs- 
vermégen ist also auf einem Profil durch das Korn in den ver- 
schiedenen Schichten nicht gleichartig hoch oder tief, sondern es 
erfolgt in zentrifugaler Richtung ein kontinuierliches Absinken 
und an der Schichtgrenze dann ein diskontinuierlicher Anstieg, 
wie dies in Abb. 135 schematisch durch eine Sagelinie dargestellt 
ist. Die Schichtenbildung folgt also nicht einem Rhytmus, dicht/ 
wenig dicht/dicht usw., sondern einem allmahlichen Verarmungs- 
proze8 dicht +> wenig dicht, der an der Schichtgrenze stillsteht, 
worauf die Dichte schlagartig wieder auf das Ausgangsniveau ge- 
hoben wird. Fir das Appositionswachstum der Starkekérner 
folgt hieraus, da bei der Bildung einer neuen Schicht diese erst 
dicht angelegt wird, worauf der Aufbau nach und nach lockerer 
wird, bis das Wachstum bei einer bestimmten Verarmung still- 
steht. Es ist dann wahrscheinlich eine Anfiillung des verbrauchten 
Zuckermaterials notwendig, bis der ProzeB wieder von Neuem 
losgeht. Wie SANDE BakHUIZEN (1926) nachgewiesen hat, unter- 
bleibt bei konstanten AuBenbedingungen die Schichtung, weil 
dann das Aufbaumaterial offenbar stets in gleicher Konzen- 
tration zugegen ist, und infolgedessen waihrend des Wachstums 
keine Verarmung auftritt. Ahnlich liegen die Verhialtnisse bei 
der Schichtung der Baumwollhaare, die ebenfalls weitgehend von 
den auBeren Wachstumsbedingungen, und zwar namentlich von 
der Temperatur, abhingig ist (KmRR 1937) oder gar durch kon- 
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stante Belichtung und Ausschaltung von Temperaturschwan- 
kungen aufgehoben werden kann (ANDERSON & Moore 1937 )— 
Die Starkekérner bleiben wahrend ihres ganzen Wachstums vom 
Amyloplasten, der sie erzeugt, umschlossen; dieser wird dabei 
stark ausgezogen und umgibt schlieBlich das Korn als feinstes, 
schwer nachweisbares Hautchen. | 

Neben der Schichtung sind von jeher Radialstrukturen be- 
obachtet worden, in Form von Korrosionsfiguren bei der Mo- 
bilisation der Starke im kei- 
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lung, daB stets ein positives Oe ate hy [se 
Spharitenkreuz auftritt (s. OY CP oem Kee fee 
Abb.71la), unter der Voraus- Set) eS 
setzung, daB die Amyloseket- WO, 
ten wie die Zelluloseketten in O00 
bezug auf ihre Langsstreckung 44, 136, Mikroskopische Blockchen- 
optisch positiv sind. struktur von lintnerisierter Weizen- 

In neuerer Zeit ist es ge- stairke (nach Hanson und Katz 1934). 
lungen, auf chemischem Wege 
die Starkekérner tangential und radial in kleinste Bléckchen von 
1 « Kantenlange zu zerlegen (HANSon und Katz 1934, BapEn- 
HUIZEN 1937), und diese Teilchen sind als vorgebildete Bausteine 
des Starkekornes erklirt worden (Abb. 136). Solche Struktur- 
bilder werden erhalten, wenn man Starkekérner tagelang mit 
744%, Salzsiure vorbehandelt und dann in 2 mol Ca(NO,), auf- 
quillt (sogen. Lintnerisierung). Hanson und Katz vermuten, 
daB die Bléckchen aus Amylose-Paketchen und die gequollene 
Zwischensubstanz aus Amylopektin bestehe. Dieser Auffassung 
widersprechen die Farbbarkeitsverhaltnisse, denn mit dem 
basischen Farbstoff Fuchsin werden die Bléckchen tief dunkelrot, 
wahrend die angebliche Amylopektin-Zwischensubstanz farblos 
bleibt. 

Da die Bléckchenstruktur nur nach Anwendung einer 
kraftigen Hydrolyse mit Salzsiure auftritt, darf sie wohl kaum als 
vorgebildet angenommen werden, sondern es handelt sich eher 
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um Hydrolyse bilder (FrEY-WyssLIne 1936a, S. 290). Abnliche 
Aufteilungen von Objekten, die aus hochpolymeren Ketten- 
molekiilen aufgebaut sind, gelangen bei der Erzeugung chemischer 
Querschnitte durch Zellulosefasern mit Schwefelsiure (KELANEY 
und SEARLE 1930), der Zerlegung von Baumwolle in ,,Dermato- 
somen‘ durch Salzsiure (FarR und Eckrerson 1934) und beim 
Zerfall von Muskelfasern in Saurealkohol (Scumipr 1937a, 
S. 180) zur Beobachtung. In allen diesen Fallen sind also hydro- 
lytische Reagenzien notwendig, um die erwahnten Aufspaltungen 
zu erzeugen. Wenn man nun bedenkt, wie Hydrolyse- empfindlich 
hochpolymere Hauptvalenzketten mit Glukosid- oder Peptid- 
bindungen sind, ist es ganz ausgeschlossen, da die verwendeten 
Reaktionsmittel lediglich lo6send wirken, sondern sie miissen ab- 
bauenden, zerst6renden Einflu8 haben. Z. B. werden Zellulose- 
ketten durch 1 n HCl (= 3,6%) bei 53°C in sechs Stunden vom 
Polymerisationsgrad 1660 auf 445 abgebaut (STAUDINGER und 
Sorkin 1937a), und Amyloseketten vom Polymerisationsgrad 940 
verkiirzen sich mit 2 n HCl schon nach 344 Minuten auf 1/; ihrer 
Lange (StaupINGER & HusEMANN 1937). Daf dieser hydro- 
lytische Abbau vor allem senkrecht zur vorhandenen (Faser- oder 
Sphariten-) Struktur erfolgt, ist weiter nicht verwunderlich, da 
ja die Hydrolyse quer zur Erstreckung der Fadenmolekiile ge- 
schieht. Die Aufteilung parallel zur Orientierungsachse braucht 
nicht unbedingt hydrolytischer Art zu sein, sondern sie kann auch 
auf weniger drastischem, physikalischem Wege erfolgen (Radial- 
spalten, Trockenrisse, Fibrillierung durch Quellung), da in dieser 
Richtung nicht Haupt-, sondern vornehmlich Nebenvalenzen 
tiberwunden werden miissen. 

Schwierigkeiten bereitet nur die Frage, warum die Hydrolyse 
bei diesen mikroskopisch durch gingigen Strukturen so auffallend 
rhytmisch einsetzt. Wenn die entstehenden mikroskopischen Seg- 
mente den Kettenlangen der Makromolekiile entsprechen wiirden, 
wie dies STAUDINGER, STAUDINGER & SAUTER (1937) fiir den schich- 
tenweisen Abbau von synthetisch hergestellten Polyxymethylen- 
kristallen mit fibrillirer Struktur annehmen, miiBte neben der 
chemischen auch eine mechanische Querspaltbarkeit auf- 
treten, die jedoch gerade bei Fasern fehlt; eine soleche Deutung 
kann daher fiir natiirliche Fasern kaum in Frage kommen. Eine 
andere Erklarungsméglichkeit kénnte darin bestehen, daB das 
submikroskopische Kapillarensystem der betreffenden Objekte, 
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dem Hydrolysebilde entsprechend, pericdisch feiner und gréber 
ware. Man kann sich aber auch ohne solche Hilfshypothesen vor- 
stellen, daB bei der hydrolytischen Zerkleinerurg von faserigen 
oder spharitischen Strukturen in ahnlicher Weise gicichartige 
Bruchstiicke entstehen, wie bei der mechanischen Zertriimmerung 
von Kristallen oder Glas lauter Spaltstiicke oder Splitter von 
ungefahr gleicher GroBe auftreten, deren Feinheit nicht vor- 
gebildeten Strukturbausteinen entspricht, sondern nur von der 
angewendeten Zerkleinerungsmethode abhangt. Auch im makro- 
skopischen Gebiete unterliegen vollkommen einheitlich gebaute 
Objekte dieser Regel; so kann z. B. beim Eisgang eine véllig 
homogene Eisplatte in ebenmaBige Schollen zerspringen, deren 
GroBe strukturell keineswegs vorausbestimmt gewesen ist, und 
das entstandene Schollenbild erinnert dann unter Umstianden, 
allerdings in riesig vergréBertem Mafstabe, auffallend an die 
Blockchenstruktur von Abb. 136.1) 


Submikroskopische Struktur der Stirkekérner. Die Rontgen- 
untersuchung, diese wichtige Methcde um in den submikro- 
skopischen Aufbau doppelbrechender Objekte einzudringen, ver- 
mochte bis jetzt fiir die Aufklarurg der Starkekorn-Struktur 
nicht viel zu leisten. Wohl hat Karz mit seinen Mitarbeitern fest- 
gestellt, daB sich verschiedene Starkearten in ihren Rontgen- 
spektren unterscheiden. So liefert z. B. die Gramineen-Starke 
von Weizen, Reis, Mais und Hafer ein scgenanntes A-Spektrum, 
die Kartoffelstirke dagegen ein B-Spektrum, und beide gehen 
bei der Verkleisterung in ein drittes Spektrum iiber, das als 
V-Spektrum bezeichnet wird. Es ist gelungen, Starken mit 
B-Spektrum bei héherer Temperatur in solche mit A-Spektrum 
umzuwandeln (Katz und DERKSEN 1933), oder zu zeigen, dal} bei 
der sogenannten Retrogradierung von Kleister das V-Spektrum 
sich wieder in ein B-Spektrum zurtickverwandelt, wobei ver- 
mutlich die Menge gebundenes Konstitutionswasser eine Rolle 
spielt. Z.B. kann man bei der Weizenstirke, die verkleistert 
wird und darauf retrogradiert, folgende Umwandlungen_ be- 
obachten: A+V->B. 

Verschiedene Forscher (SPONSLER 1923, v. NaRAY-SZABO 
1928) haben versucht, die GréBe der Elementarzelle der kristalli- 


1) Neuerdings beweist BapENHUIZEN (1938), da die ,,Bléckchen‘ 
tatsachlich in der Struktur der StarkeFérner nicht vorgebildet sind. 
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sierten Stirke abzuleiten. Doch sind die Ergebnisse dieser Be- 
miihungen zweifelhaft, weil die Starke nur Pulverdiagramme, 
d.h. also Desyr-Scuprrer-Ringe liefert, und es bis jetzt noch 
niemandem gelungen ist, Starkepriparate mit hdherer Orien- 
tierung herzustellen und so Punktdiagramme zu erhalten. Deshalb 
sind alle Angaben iiber Netzebenenabstande fiir eine Struktur- 


Abb. 137. Mannankérner von Konyaku (Amorphophallus konjak) im Polari- 
sationsmikroskop. EinschluSmittel a) Xylol; b) Wasser, voriibergehend er- 
scheint ein Spharitenkreuz. 


aufklirung ung2niigend, weil unbekannt bleibt, in welcher 
Richtung des Starkekorns sie gelten. So laBt sich z. B. mit der 
Rontgenmethode nicht beweisen, daf die Amyloseketten radial 
orientiert sind, wie man aus den polarisationsoptischen Bildern 
schlieBen muB. 

Ks gelingt jedoch auch ohne einwandfreie Réntgenergebnisse 
ein anschauliches Bild vom submikroskopischen Aufbau der 
Stairkekérner zu entwickeln. Als Ausgangspunkt mégen Beob- 
achtungen an einem anderen Reservekohlehydrat dienen, namlich 
am Mannan, das aus der Knolle von Amorphophallus konjak 
gewonnen wird und in Japan unter dem Namen Konyaku im 
Handel ist. Das technische Handelsprodukt besteht aus un- 
regelmiBig begrenzten Koérnchen, die zwischen gekreuzten Nicols 
in ebenso unregelmifiger Weise aufleuchten und keine gesetz- 
maBige Struktur erkennen lassen (Abb. 137a). Wenn man diese 
Konjakkérner jedoch in Wasser bzobachtet, geht eine merk- 
wiirdige Veranderung in ihnen vor. Unter den Augen des Beob- 
achters nehmen sie unter Aufquellung Spharostruktur an und weisen 
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ein positives Sphiaritenkreuz auf (Abb. 137b). Nach einiger 
Zeit wird die Polarisationserscheinung wieder blasser und ver- 
schwindet schlieBlich ganz, da die Quellung nicht begrenzt ist, 
sondern bis zur Auflésung fortschreitet. 

Die Erscheinung ist folgendermaBen zu verstehen: im 
trockenen Konjakkorn, das am besten in einem hydrophoben 
Kinschlu8mittel (Xylol, Kanadabalsam) zur Untersuchung ge- 
langt, sind die den Glukoseketten vergleichbaren Mannanketten 
zu Biindeln geordnet, die sich im Korne ohne bestimmte Orien- 
tierung zusammenlagern. Hieraus erklart sich das unregelmaBige 
Polarisationsbild. Sobald nun jedoch Wasser zu diesen Ketten 
gebracht wird, hydratisieren sie sich, werden gegeneinander be- 
weglich und richten sich radial aus, wodurch eine Spharo- 
struktur entsteht. Die Verhaltnisse liegen ahnlich wie bei den 
Myelinfiguren (s. Abb. 55/56), nur bleibt die Hydratation nicht 
auf einen hydrophilen Pol des Molekiils beschrénkt, sondern sie 
erfaBt die ganze Mannankette und geht schlieBlich so weit, bis 
die einzelnen Fadenmolekiile voneinander unabhangig werden und 
in Lésung gehen. 

Das Stadium der freiwilligen Spharitenbildung ist mit der 
Struktur der Starkekérner vergleichbar. Die Amyloseketten 
werden offenbar auch durch Hydratationswasser in radialer 
Richtung fixiert. Aber hier ist das Wasser nicht als Losungsmittel 
zugegen, sondern es nimmt irgendwie als loser Baustein am Raum- 
gitteraufbau teil. Vermutlich sind die Amyloseketten viel héher 
polymer (n. STAUDINGER bis 950 Glukosereste) als die Molekiile 
des Konjak-Mannans. Dessenungeachtet sind sie léslich, und 
wenn das Starkekorn trotzdem nur beschrankt quellbar ist, so 
mu ein besonderes Quellungshindernis vorliegen. | Dieses ist 
wahrscheinlich im Amylopektin zu suchen, dessen Glukoseketten 
miteinander vernetzt sind. Die Annahme ist wohl berechtigt, dab 
in den innern, dichteren und hoher lichtbrechenden Partien jeder 
einzelnen Schicht der Starkekérner solche amylopektinartige 
Vernetzungen vorkommen, wahrend in den duferen, lockeren 
Partien der Schichten voneinander unabhingige amyloseartige 
Ketten auftreten. Es wird zwar haufig angenommen, da das 
gesamte Amylopektin in der auBersten, in vielen Fallen besonders 
widerstandfahigen Grenzschicht der Starkekorner lokalisiert sei. 
Vermutlich gibt es jedoch alle méglichen Uberginge der Ver- 
netzung von der leichtléslichen Amylose bis zu dem praktisch 
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unléslichen Anteil des Amylopektins, das selbst dem enzyma- 
tischen Abbau widersteht. So ware es denkbar, da8 in den dichteren 
Partien aller Schichten Vernetzungen vorkommen, die jedoch 
nicht denselben Grad erreichen, wie in der bei der Verkleisterung 
unldslichen AuBenschicht. Auf Grund dieser Uberlegung kann 
man vom submikroskopischen Aufbau der Stirkekérner das Bild 
von Abb. 138 entwerfen. 

Dieses Schema tragt den folgenden Beobachtungstatsachen 
Rechnung: die Dichte und das Brechungsvermégen nimmt inner- 
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halb einer Schicht nach auBen allmahlich ab und steigt an der 
Schichtgrenze dann wieder sprungartig an. Die Léslichkeit ist 
innerhalb einer Schicht nicht gleich. Das Konstitutionswasser 
ist zwischen den Ketten z.T. raumgitterartig gebunden, z. T. 
aber auch als mobiles Quellungswasser zugegen. Das Quellungs- 
maximum der Korner wird durch die Vernetzung der Ketten be- 
dingt. AneinanderstoBende Schichten sind miteinander ver- 
wachsen. Die Struktur ist weitmaschig, pordés; hierauf beruht die 
Farbbarkeit. Bei der Verkleisterung gehen die wenig oder gar 
nicht vernetzten Glukosanketten als Amylose in Lésung, wahrend 
die stark untereinander verbundenen Ketten als Amylopektin ver- 
kleistern, d. h. stark aufquellen, aber unléslich bleiben. Die unter- 
schiedliche Resistenz verschiedener Stirkearten, oder  ver- 
schiedener Korner innerhalb derselben Stirkeart, gegeniiber dem 
enzymatischen Abbau oder der Verkleisterung, kann auf kleinen 
spezifischen oder individuellen Verschiedenheiten der Vernetzung 
beruhen. Es brauchen also nicht qualitative stoffliche Unter- 
schiede vorzuliegen, sondern es geniigt, wenn das Vernetzungs- 
prinzip etwas verschieden ausgesprochen in Erscheinung tritt. 
So miiBte z. B. bei den Kérnern der Kartoffelstarke, deren peri- 
phere Schicht gegen Enzyme so resistent ist, daB diese Starkeart 
unangegriffen den Darm passieren kann (WEICHSEL 1936), eine 
besonders innige Vernetzung der Glukoseketten in der um- 


Abb. 138. Schema der submi- 
kroskopischen Struktur einer 
Schicht aus dem Starkekorn. 
a AuBere Partie locker, schwa- 
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hiillenden AuBenschicht vorhanden sein. Beim Saureabbau der 
Starke treten diese Unterschiede zuriick, da dann die haupt- 
valenzmaBigen Verkniipfungen hydrolytisch gelést. werden. 

Es 148t sich zur Zeit nicht entscheiden, ob das Maschenwerk 
von Abb. 138 aus einzelnen Molekiilfaiden (Molekulargeriist) oder 
aus Kettenbiindeln (Micellargeriist) besteht. Die von Katz fest- 
gestellte Veranderlichkeit des R6ntgendiagramms spricht eher 
fiir den ersten Fall; denn wenn diese tatsichlich durch ver- 
schiedene Wassereinlagerung im Kristallgitter verursacht ist, muf 
das Wasser nicht zwischen Molekiilbiindel (intermicellar), sondern 
zwischen die einzelnen Ketten (intramicellar oder besser inter- 
molekular) eingelagert sein. 

Von allen bisher entwickelten Theorien tiber den Aufbau der 
Starkekérner stimmt das Bild von A. Mryer (1895) am besten 
mit den hier entwickelten Anschauungen iiberein. An Stelle der 
von ihm angenommenen dendritischen Verzweigung mu8 freilich 
eine allseitige Vernetzung gesetzt, und die Feinheit der Struktur 
um ein paar GréBenordnungen ins submikroskopische oder gar 
ins molekulare Gebiet hinab verlegt werden. 


Riickblick 


Die kiinstliche Synthese von organischen Verbindungen 
brachte die umwialzende Erkenntnis, daB sich die Lebewesen in 
stofflicher Hinsicht nicht grundsatzlich von der unbelebten . 
Welt unterscheiden. Kein besonderes vitalistisches Prinzip be- 
herrscht das komplizierte Stoffwechselgeschehen, sondern eine 
wundervolle Harmonie von unzahligen, in den verschiedensten 
Richtungen verlaufenden Reaktionen, die alle als Einzelvorgange 
der kausalen Forschung zugianglich sind; doch entzieht sich ihr 
fein abgestimmter korrelativer Zusammenklang und ihre Ziel- 
strebigkeit einer grob mechanistischen Deutung. Ganz ahnlich 
verhalt es sich nun mit der morphologischen Gestaltung 
im submikroskopischen Gebiete. Wer im unsichtbaren Bereiche 
besondere biologische, der unbelebten Welt wesensfremde Ge- 
staltungsprinzipien erwartete, mu nach den Forschungs-Ergeb- 
nissen auf dem Gebiete der hochmolekularen Naturstoffe ebenso 
enttauscht sein, wie seiner Zeit die Anhanger geheimnisvoller 
Lebenskrafte, die allein imstande sein sollten, organische Ver- 
bindungen aufzubauen. Die formgebenden Krafte sind im Proto- 
plasma und in seinen Derivaten die gleichen wie in der unbelebten 
organischen Welt. Neben den atomaren Valenz- und den mole- 
kularen Kohasionskraften in ihrer verschiedenen Ausgestaltung 
lassen sich keine neuartigen formgebenden Prinzipien feststellen. 
Diese Erkenntnis ist kaum iiberraschend, wenn man bedenkt, daB 
im molekularen Gebiete stoffliche und gestaltliche Eigenschaften 
gleichsam ineinander tibergehen. Chemie und Morphologie 
werden in jenem Gebiete zu einer untrennbaren Einheit, denn 
jede gestaltliche Veranderung an einem Molekil bringt 
zwangslaufig stoffliche Verinderungen mit sich. So 
laufen allen Stoffwechselvorgingen stets molekulare Gestalt- 
verinderungen parallel. Stoff und Form sind daher nicht nur 
in der unbelebten Welt, wo man jede Verbindung durch ihre 
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Molekular- oder Kristallstruktur eindeutig charakterisieren kann, 
sondern auch in der lebenden Substanz gesetzmaBig miteinander 
verbunden. Der im Vorwort charakterisierte Wesensunterschied 
der Morphologie der belebten und der unbelebten Welt existiert 
daher fiir die submikroskopische Gestaltlehre nicht. 

Ebenso wie in der Stofflehre die organische Chemie aus der 
anorganischen Chemie hervorgegangen ist und auf deren Grund- 
gesetzen aufbaut, so mu8B die Biomorphologie nicht als Gestalt- 
lehre besonderer Art, sondern als hoch entwickeltes Gebiude be- 
trachtet werden, das sich aus der Molekular- und Micellarmorpho- 
logie zur Zell- und Organismenmorphologie herausgebildet hat. 
Zur Zeit ist allerdings erst der erste Schritt dieser Entwicklung 
fiir die deduktive Betrachtungsweise zuginglich:.namlich der 
Ubergang von der Molekularmorphologie zur Micellarmorpho- 
logie, der durch die neueren Erkenntnisse tiber den Aufbau der 
hochpolymeren Fadenmolekiile erméglicht worden ist. 

Die Kettenmolekiile lassen gestaltlich bereits zwei fiir 
die Biomorphologie aéuBerst wichtige Richtlinien erkennen: 1. das 
Prinzip der Wiederholung, das die Grundlage aller Gitter- 
strukturen und jeder Segmentierung bildet und 2. das Prinzip 


der Spezifitat. Das erste Prinzip ist einerseits durch die sich, 


immer wiederholenden Kettenglieder (intramolekulare Perioden) 
und andererseits durch die gitterartige Zusammenlagerung 
gleichartiger Ketten (intermolekulare Perioden) gegeben: Geriist- 
substanzen, Reservestoffe, Lipoidschichten. Kine gesetzmaBige 
intermolekulare Wiederholung ist nur méglich, wenn alle Glieder 
einer Kettenart genau. gleich gebaut sind. Dies trifft fiir die 
Polypeptidketten gewodhnlich nicht zu, da ihre. Seitengruppen 
ganz verschieden gebaut sein kénnen. Damit geht die Kristalli- 
sationsfahigkeit verloren, und es macht sich bereits im mole- 
kularen Gebiete das zweite Prinzip, namlich die Moéglichkeit 
spezifischer Gestaltung von im tibrigen gleichartigen Mole- 
kiilbausteinen geltend. Wie aus solcher Spezifitat die sichtbaren 
spezifischen Formen hervorgehen, ist allerdings zur Zeit. noch 
ratselhaft, doch bestehen unzweifelhaft kausale Zusammenhange 
zwischen Molekularmorphologie. und dem Ablauf von Lebens- 
prozessen, wie eindeutig aus der Enzymchemie und der asym- 
metrischen Synthese organischer Verbindungen hervorgeht. 
Ebenso schwierig wie das kausal-morphologische Ent- 
wicklungsproblem ist die Frage nach der molekularen Morphologie 
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der Vererbung. Denn wenn man annimmt, daB jede Art von 
sichtbarer Gestaltung durch die besonderen Konfigurationen kon- 
kreter Erbeinheiten bestimmt sei, die nicht neu entstehen kénnen, 
so miissen deren komplizierte Strukturen bestiandig ihresgleichen 
aus sich selbst hervorbringen. Wiewohl in der Vermehrung 
der ratselhaften Viruskeime ein gewisses Analogon hierzu besteht, 
fehlen doch alle Grundlagen zu einer anschaulichen Vorstellung 
der selbsttatigen Verdoppelung der komplizierten Genstrukturen. 

Erfolg ist der submikroskopischen Morphologie vorlaufig erst 
beschieden, soweit die Spezifitat keine Rolle spielt. Auf diesem 
bescheidenen Gebiete wurde jedoch bereits eine Erkenntnis von 
groBer Tragweite erarbeitet. Das Substratum, an welches das 
Leben gebunden ist, stellt kein Dispersoid mit individuellen 
dispersen Teilchen oder Ultramikronen dar, sondern es besitzt eine 
Struktur. Seinen aktiven Gruppen, die Stoffwechsel und Ent- 
wicklung richtunggebend regeln, kommen bestimmte gegenseitige 
Lagen zu. Sie sind nicht nach den Regeln des Zufalles und der 
Brownschen Molekularbewegung durcheinandergewiirfelt, son- 
dern die Kettenmolekiile bilden ein feines, sehr plastisches und 
deformierbares Molekulargeriist, dem ein sinngemaBer Aufbau zu- 
kommen mu. So wenig die Blatter eines Baumes fiir ihren Trager 
weiter zu assimilieren vermégen, wenn sie der Herbststurm als 
disperse Teile durch die Luft wirbelt, so wenig kGnnen unabhangig 
voneinander vagabundierende, reaktionsfahige Molekiile organi- 
sierte Arbeit verrichten. Es ist darum nicht verwunderlich, 
dafS die aktiven Gruppen der Enzyme nur im Symplexverband 
mit einem Trager von bestimmter Struktur zu wirken vermégen. 
Strukturen sind eben die notwendige Voraussetzung gerichteter 
biochemischer Vorginge, und es ist deshalb véllig ausgeschlossen, 
dafi irgendein lebender Protoplasmabestandteil strukturlos 
fliissig aus unabhingig gegeneinander verschiebbaren Teilchen 
besteht. Dies ist der Grund, warum die klassische, auf dem 
Dispersoidbegriff begriindete Kolloidchemie so wenig Aufklarung 
iiber den submikroskopischen Aufbau des Protoplasmas zu geben 
vermocht hat. Denn die Zelle ist wahrlich kein ,,Sack“‘, gefiillt 
mit Ultramikronen, die in einer Fliissigkeit suspendiert nach den 
Regeln des Zufalls durcheinander wirbeln, sondern ein wunder- 
volles Gebaude, dessen Feinbau, kénnte man ihn sehen, jeden 
Beobachter ebensosehr begeistern miiBte wie die mikroskopische 
Zytomorphologie. 
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In der unbelebten Welt kénnen aus einer strukturlosen Masse 
durch Kristallisation Strukturen entstehen. Die Strukturen des 
lebenden Protoplasmas dagegen vermégen sich nicht von selbst 
aus ungeformten Losungen aufzubauen. Denn sie sind’ so kompli- 
ziert und so fein aufeinander abgestimmt, daB sie nur im Kontakt 
mit bereits vorhandenen Strukturen verwirklicht werden kénnen. 
Der oberste Grundsatz der Zytologie, daB sich alle Zellen aus 
ihresgleichen herleiten, gilt daher in erweiterter Form auch fiir 
den unsichtbaren submikroskopischen Zellenaufbau: 


Structura omnis e structura. 
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Zacharias 146 
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Zimmer 187 
Zimmermann 177, 270 
Zirkle 195 

Zocher 60 
Zollikofer 217 
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Berichtigungen 


S. 160 Z. 2 v.o. (Tab. 19) lies ,,Molekulargeriist** statt ,,Molekurlageriist*. 


S-178 Z. 20-v. 0. lies .,allem‘* statt ,,allen‘‘. 


_ $:257 Abb. 128 Oxyprolin lies 


| 
CH—CH 


CH—CH, 
1 \a 

CHOH | \CHOH 
NCH, N——CH, 


eta 
us 
iets 
hd 
‘ 
> 


ee eae 
Pa aed 


i 


(ttn are at - 


art 6 
aooey oP 


* 
a aa e 
Peer 0% J 
ra { 
wh rm 
* 


4 - 
3 


: Verlag von Gebriider Borntraeger in Berlin W 35 


PROTOPLASMA-MONOGRAPHIEN 


| Band 1: 


” 


” 


” 


” 


” 


) 


1) 


Unter besonderer Mitwirkung von 


R. Chambers (New York), E. Fauré-Fremiet (Paris), E. Kiister 
(GieBen), F.E. Lloyd (Montreal), W. Seifriz (Philadelphia), J. Spek 
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(Heidelberg), W. Stiles (Birmingham) 
Herausgegeben von F, Weber (Graz) und J. Pekarek (Graz) 


The Colloid Chemistry of Protoplasm by L. V. Heilbrunn (Uni- 
versity of Michigan). Mit 15 zum Teil farbigen Abbildungen. (VII u. 356 8.) 
1928 Gebunden RM 21.— 
Hydrogen-ion Concentration in Plant Cells and Tissues. By 
J. Small (University of Belfast). Mit 28 Abb. (XII u. 4218.) 1929 
Gebunden RM 30.— 


: Pathologie der Pflanzenzelle. Teil |: Pathologie des Protoplasmas 


von E. Kiister (Universitat GieBen). Mit 36 Textabbildungen. (VIII u. 
200 8.) 1929 Gebunden RM 15.— 


: Chemie des Protoplasmas yon Alexander Kiesel (Universitat Moskau). 


Mit 1 Textabbildung. (VIII u.3028.) 1930 Gebunden RM 20.— 


: La physicochimie de la sexualité par Ph. Joyet-Lavergne (Paris). 


Mit 12 Textabbildungen. (XI u. 4578.) 1931 Gebunden RM 32.— 


: TheMammalian Red Cell andthe Properties of HaemolyticSystems 


by Eric Ponder (New York). Mit52 Abb. (XI u.3118.) 1934. Geb. RM 22.50 


: Pathologie der Mitose von Georg Politzer (Universitit Wien). Mit 


113 Textabbildungen. (VII u. 2388.) 1934 Gebunden RM 16.20 


: Temperature and Living Matter by J. Bélehradek (Masaryk University 


Brno). Mit 70 Textabbildungen. (X u.2778.) 1935 Gebunden RM 18.— 


: Invisible radiation of organisms yon Otto Rahn (Cornell University). 


Mit 52 Textabbildungen. (X u. 2158.) 1936 Gebunden RM 13.20 


: Die kontraktile Zelle der Pflanzen von Silvia Colla (R. Universita 


Torino). Mit 77 Abbildungen. (1X und 1688.) 1937 Gebunden RM 12,— 


: Die Doppelbrechung von Karyoplasma, Protoplasma und Meta- 


plasma von W.J. Schmidt (Universitit GieBen). Mit 88 Textabbildungen 
(VII und 388 8.) 1937 Gebunden RM 24.— 


: Zell-Nekrobiose und Protoplasma-Tod von W.W.Lepeschkin (Uni- 


versitit Wien). Mit 10 Abb. (1X und 198 Seiten.) 1937 Gebd. RM 13.— 


: Pathologie der Pflanzenzelle. Teil 11: Pathologie der Plastiden 


von E. Kiister (Universitit Giefen). Mit 91 Abbildungen. (XI und 
152 Seiten.) 1937 Gebunden RM 16.— 


: Chromosomenbau von L. Geitler (Universitat Wien). Mit 66 Text- 


abbildungen (VI und 1908S) 1938 Unter 
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: L’acide ascorbique dans la cellule et !es tissus par A. Giroud Prose 


(Paris) 


In Vorbereitung sind weitere folgende Bande: 


Permeability by S. C. and M. M. Brooks (University of California) 
Electrostatics of Protoplasm by J. Gicklhorn (Prag), translated by J, Small 


and C. T. Ingold 


The Structure of Protoplasm by W. Seifriz (University of Pennsylvania) 
Vitalfirbung pflanzlicher Zellen und Gewebe von S. Strugger (Universitat Jena) 
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GrundriB der Cytologie 


von Professor Dr. L. Geitler 


Mit 209 Textabbildungen (Vill u. 296Seiten) 1935 Geb. RM 21.— — 
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Das Werk ist ein erstmaliger kurxgefaBter Abrif der allgemeinen Zellen- 
lehre unter gleicher Berticksichtigung pflanxlicher und tierischer Ver- 
haltnisse und Betonwng der genetischen Richtung. Es ist in erster Linie 
fiir Studierende der Biologie gedacht, soll aber auch dem Gebiet ferner- 
stehenden Fachgelehrten und Lehrern xur Orientierung dienen. Die Beigabe 
von rund ein Drittel der Gesamtxahl ausmachenden Originalabbildungen, 
manche neuen Beobachtungen und neuartige Zusammenfassungen alter 
Tatbestiinde machen die Darstellung auch fiir den engeren Kreis der 
Cytologen und Genetiker lesenswert. . 


Praktikum der Zell- und Gewebephysiologie der 


Pflanze von Dr.s. Strugger. Mit 103 Abbildungen. (XI u. 181 8) 
1935 Gebunden RM 8.50 


Dieses Buch soll in die experimentelle Physiologie der Zelle 
und der Gewebe einfiihren. Es ist ein erstmaliger Versuch, die wich- 
tagsten Methoden und Ergebnisse der neueren Protoplasmaforschung 
ftir den Unterricht xusammenxufassen. Die Auswahl des Stoffes be- 
schrdnkt sich bewupt nur auf das Experiment an der lebenden Zelle, 
wober auf eine miglichst einfache Versuchsanstellung besonderer 
Wert gelegt wurde. 

Da sowohl die Pflanxenphysiologie als auch die Pflanxen- 
anatomie heute ohne die Hilfsmittel der Protoplasmaforschung kauwm 
neue Wege beschreiten kinnen, so soll diese Zusammenfassung den 
Weg xu einer gliicklichen Synthese der Arbeitsrichtungen innerhalb 
der Botantk praktisch ebnen helfen. 
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